PLANTA 


ARCHIV 
FÜR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 


10.BAND 








ZEITSCHRIFT FÜR WISSENSCHAFTLICHE BIOLOGIE 


HERAUSGEGEBEN VON 
F.BALTZER-BERN, W.BENECKE-MONSTER, A.BENNINGHOFF-KIEL, A.BETHE-FRANKFURT A.M. 
P. BUCHNER-BRESLAU, W. von BUDDENBROCK-KIEL, C. ELZE-ROSTOCK, A. ERNST -ZURICH, 
A. FISCHEL-WIEN, K. von FRISCH-MONCHEN, R. GOLDSCHMIDT-BERLIN, H. von GUTTENBERG- 
ROSTOCK, W. HARMS-TOBINGEN, M. HARTMANN-BERLIN, A. HASE-BERLIN, C. HEIDER-BERLIN, 
C. HERBST-HEIDELBERG, R. von HERTWIG-MUNCHEN, R.HESSE-BERLIN, R.HEYMONS-BERLIN, 
H. JORDAN-UTRECHT, E. KALLIUS-HEIDELBERG, S. KOSTYTSCHEW-LENINGRAD, A. KUHN-GÖT- 
TINGEN, K. LINSBAUER-GRAZ, H. LOHMANN-HAMBURG, W. vox MOLLENDORFF-FREIBURG LBR. 
J. MEISENHEIMER-LEIPZIG, K. PETER-GREIFSWALD, H. PETERSEN-WURZBURG, E. PRINGSHEIM- 
PRAG, L. RHUMBLER-HANN. MONDEN, B. ROMEIS-MUNCHEN, W. RUHLAND-LEIPZIG, P.SCHULZE- 
ROSTOCK, J. SEILER-MONCHEN, H.SPEMANN-FREIBURG, A.STEUER-INNSBRUCK, PH. STOHR- 
BONN, G. TISCHLER-KIEL J. von UEXKOLL-HAMBURG, O. VOGT-BERLIN, W. VOGT-MUNCHEN, 
F. WASSERMANN-MONCHEN, E. WEINLAND-ERLANGEN, F. von WETTSTEIN - GÖTTINGEN 
H.WINKLER-HAMBURG. H. WINTERSTEIN-BRESLAU R. WOLTERECK-LEIPZIG 


ABTEILUNG E 


PLANTA 


ARCHIV FÜR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 











HERAUSGEGEBEN VON 


WILHELM RUHLAND UND HANS WINKLER 


LEIPZIG HAMBURG 


10. BAND 
MIT 225 TEXTABBILDUNGEN UND 4 TAFELN 





BERLIN 
VERLAG VON JULIUS SPRINGER 
1930 





PLANTA 


ARCHIV 
FUR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 


UNTER MITWIRKUNG VON 


W. BENECKE- MONSTER, A. ERNST -ZÜRICH, H. v. GUTTENBERG-ROSTOCK, 
S. KOSTYTSCHEW -LENINGRAD, K. LINSBAUER-GRAZ, E. PRINGSHEIM - 
PRAG, G. TISCHLER-KIEL, F. v. WETTSTEIN-GOTTINGEN 


HERAUSGEGEBEN VON 


WILHELM RUHLAND uno HANS WINKLER 


LEIPZIG HAMBURG 


10. BAND 
MIT 295 TEXTABBILDUNGEN UND 4 TAFELN 





BERLIN 
VERLAG VON JULIUS SPRINGER 
1930 











INHALT DES ZEHNTEN BANDES. 


ERSTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 8. FEBRUAR 1930. rem 
1] 
WAGNER, N., Über die Mitosenverteilung im Meristem der Wurzelspitzen. 
Mit: AR ER Te, . 1 
Baron, M., Analyse der mitogenetischen Induktion und deren Bedeutung 
in der Biologie der Hefe. Mit 26 Textabbildungen. . . . . . . . 28 


BAULE, BERNHARD, Spekulative Wachstumsforschung. Mit 9 Textabbildungen 84 
Boonstra, A. E. H. R., Die nichtkontinuierliche Assimilation der Laub- 
blätter unter natürlichen Verhältnissen. Mit 3 Textabbildungen . . 108 
JARETZKY, ROBERT, Zur Zytologie der Fagales. Mit 23 Textabbildungen 120 
OvERBECK, Fritz, Mit welchen Druckkräften arbeitet der Schleudermecha- 
nismus der Spritzgurke ? Untersuchungen an Ecballium elaterium Rich. 


ee PR SP 138 
ILsıs, W. S., Der Einfluß des Welkens auf den Ab- und Aufbau der Stärke 
i, GD er Be ee oe à sn À 170 


ZWEITES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 13. MARZ 1930. 


LÖWENECK, Max, Untersuchungen über Wurzelatmung ......... 185 
Kuczer, Hans, Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. Der 
Farbensinn der Tiere — Die optische Bindung in der Natur — Das 
Saftmalproblem. Mit 17 Textabbildungen . . . . . . . . . . . . 229 
Merzxes, P., Über das optische Verhalten der Pflanzengewebe im lang- 
welligen ultravioletten Licht. Mit 1 Textabbildung und Tafel I—IV 281 
SCHMIDT, Herta, Zur Funktion der Hydathoden von Saxifraga. Mit 6 Text- 
CS ccs no 4 D 5 à n° NU 6 eee ee er 1 314 
Rasumov, V. J., Über die photoperiodische Nachwirkung im Zusammen- 
hang mit der Wirkung verschiedener Aussaattermine auf die Pflanzen. 
NS Tee tk 0 0 0 + 0 DIR Gets 345 
HEINRICHER, E., Über Arceuthobium Oxycedri (D. C.) M. Bieb. auf Chamae- 
cyparis sphaeroidea Spach., pendula hort. und einen Hexenbesen, 
der durch den Einfluß des Arceuthobiums auf dieser Cupressinee 
entstand. Mit 3 Textabbildungen . . . . . . . . . . . . . . . . 374 











DRITTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 17. APRIL 1930. 


Seite 


K6un Em, Ernst, Untersuchungen über die Höhe des Wurzelwiderstandes 
und die Bedeutung aktiver Wurzeltätigkeit für die Wasserversorgung 
der Pflanzen. Mit 2 Textabbildungen. . . . . . . . . . . . .. 381 
Czasa, A. Tu., Uber das Verhalten der Membranen von Pflanzenhaaren 
zu organischen Farbstoffen. Mit 2 Textabbildungen ....... 424 
WESENDONCK, J., Über sekundäre Geschlechtsmerkmile bei Phycomyces 
Blakesleeanus Bgff. Mit 17 Textabbildungen. .......... 456 
Könuer, E., Zur Kenntr : der vegetativen Anastomosen der Pilze. (II. Mit- 
teilung.) Ein Beitrag zur Frage der spezifischen Pilzwirkungen. Mit 
LG DE sde solar ne à stèle ole oe 495 
Horrmann, Kurt Max, Beiträge zur Cytologie der Orchidaceen. Mit 62 Text- 
NE Pt a a 523 
Kurze Mitteilung. Uxtiricn, Hermann, Aufkleben von Paraffinschnitten 
mit ammoniakhaltiger Wasserglaslösung . . . . . . . . . . . .. 596 


VIERTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 20. MAI 1930. 


Tuscunsakowa, M., Uber einen eigenartigen dreifachen Chromosomen- 
komplex in der Reduktionsteilung der Pollenmutterzellen von Humulus 
Japonicus 8. et Z. Mit 16 Textabbildungen . . . . . . . . . . . 597 

Pazrz, Kurt W., Untersuchungen über die Zusammenhänge zwischen 
stomatärer Öffnungsweite und bekannten Intensitäten bestimmter 
Spektralbezirke. Mit 13 Textabbildungen ............ 611 

BERGANN, FRIEDRICH, Untersuchungen über Lichtwachstum, Lichtkriimmung 
und Lichtabfall bei Avena sativa mit Hilfe monochromatischen Lichtes. 

Mit 22 Textabbildungen . ... .........:....... 666 

BacHMann, Fe, und BERGANN, FR, Uber die Wertigkeit. von Strahlen 
verschiedener Wellenlänge für die phototropische Reizung von Avena 
sativa. Mit 4 Textabbildungen . . . . . . . . . . . . . . . . . 744 

SCHANDERL, Huao, Ökologische und physiologische Untersuchungen an 
der Wellen- und Muschelkalkflora des Maintales zwischen Würzburg 
und Gambach. Mit 18 Textabbildungen . . . . . . . . . . . . . 756 

Kurze Mitteilungen. 

Gopnew, T. N., und Korsenenewsxy, §, K., Über die gelben Begleit- 
stoffe des Protochlorophylls. . . . . . . . . . . . . . . . . . . 811 

Agens, Kart, Zur Kenntnis der Karbonatassimilation der Wasserpflanzen 814 

ne mm ee + + + « + » 








(Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Böhmischen Universität in Prag.) 


UBER DIE MITOSENVERTEILUNG IM MERISTEM 
DER WURZELSPITZEN. 


Von 


N. WAGNER. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Oktober 1929.) 


AnläBlich meiner letzten Arbeit über die Anregung zur Zellteilung in 
einer Wurzel durch eine andere! mußte ich die Mitosen in einigen Tau- 
senden Schnitten von Allium Cepa-Wurzeln, welche teils unter den Be- 
dingungen der Versuche, teils normal gewachsen waren, durchsehen und 
zählen. Dabei fiel immer eine Eigenheit der Mitosenverteilung im Meri- 
stem der Wurzelspitze ins Auge. Die Mitosen waren daselbst nicht regel- 
mäßig verteilt; in den Längs- wie in den Querschnitten durch die Mitosen- 
zone konnte an einigen Stellen eine bedeutende Anhäufung der Mitosen 
beobachtet werden, während sie an anderen beinahe vollkommen fehlten. 
Dabei zerfallen die Mitosenanhäufungen sehr oft in einige querlaufende 
Zonen. Gewöhnlich findet man in der ganzen Länge der Mitosenzone 
zwei bis drei von solchen Anhäufungen oder Wellen, in denen jedoch 
nirgends das Vorherrschen einer bestimmten Teilungsphase zu beobach- 
ten ist. 

In der Literatur konnte ich keinen Hinweis auf die Bildung solcher 
Mitosenanhäufungen in Vegetationspunkten finden. Dagegen ist eine 
ähnliche Mitosenverteilung bei Geweben beschrieben worden, bei welcher 
in der Regel eine gleichzeitige Teilung der Zellen beobachtet wird. Hier 
wird oft der Synchronismus der Mitosen etwas gestört. In den Zellen am 
einen Ende des Gewebes beginnt die Teilung etwas früher oder später als 
an dem anderen, so daß man an den entgegengesetzten Enden des sich in 
Teilung befindlichen Gewebes verschiedene Phasen von karyokinetischen 
Figuren und in der Mitte alle Zwischenstadien vorfinden kann. Es kann 
vorkommen, daß im Anfangs- und Endstadium der Zellteilung eines sol- 
chen Gewebes an dem einen Ende die Teilung der Kerne noch nicht be- 
gonnen hat und an dem anderen sie sich in Prophasen befinden, oder um- 
gekehrt, an dem einen Ende ist die Teilung schon zu Ende, während an 

1 WAGNER, N.: Die Induktion von Mitosen auf Entfernung. Planta 5, 70 
(1928). 
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N. Wagner: 


dem anderen Telophasen beobachtet werden. In diesen Fallen haben wir 
eine Art Mitosenwelle, welche von einer aufeinanderfolgenden Phasen- 
ablösung begleitet wird. Solche Wellen kann man in einigen Fällen bei 
der Bildung des Endosperms und bei den ersten Teilungen der Pollen- 
mutterzellen der Phanerogamen beobachten (STRASBURGER 18801, 
SLupsky 1905? u. a.), ferner bei der Entwicklung der Antheridien und 
Zoosporangien einiger Algen (z.B. bei Sphaeroplea KLEBAHN und GOLEN- 
KIN 18993 und bei Hydrodictyon TIMBERLAKE 19024), bei der Entwick- 
lung der Antheridien und Oogonien einiger Pilze (z. B. bei Phycomyzeten 
Craussen 19085 und Sporangien der Myxomyzeten Harrer 19006). 

Außerdem sind solche Mitosenwellen auch bei vegetativen Geweben 
bemerkt worden, in Fällen, wenn die Kerne nicht durch Zellwände von- 
einander getrennt sind. So z.B. bilden sich in den wachsenden Fäden 
der Vaucheria, unweit der Spitze, ein bis zwei Mitosenwellen, wobei in 
irgendeinem Abschnitte des Fadens eine bestimmte karyokinetische 
Phase vorherrscht (Kurssanow” 1911). Ähnliche Erscheinungen be- 
obachtet man bei der Kernteilung in den Milchröhren von Euphorbia. 
Die langen Zellen dieser Röhren enthalten eine große Anzahl in einer 
Reihe liegender Kerne, welche bei ihrer Teilung eine ganze Skala neben- 
einander liegender und einander ablösender karyokinetischer Figuren 
aufweisen (N&mec, 19105). 

Jedoch stimmen alle diese oben angeführten Beispiele mit den von 
mir in Wurzeln beobachteten Mitosenverteilungen nicht völlig überein. 
Sie gehören zu den Fällen, in dene: in der -xegel eine gleichzeitige Kern- 
teilung vor sich geht. Dabei sind die Kerne entweder durch keine Zell- 
wände voneinander getrennt, oder auch umgekehrt, entwickeln sich ein- 
kernige Zellen mehr oder weniger unabhängig voneinander (die sich bei 
der Reduktionsteilung absondernden Pollenmutterzellen, die Sporen, 
Zoosporen, Antherozoiden und dergleichen). Im Gegenteil, das Meristem 
der Wurzeln ist aus überaus regelmäßig gegenseitig geordneten Einzel- 
kernzellen aufgebaut, welche sich nie synchronisch teilen. 


1 STRASBURGER (1880): Zellbildung und Zellteilung. 

2 SLupsky (1905): Über die Entwicklungsgeschich te des Juniperus communis. 
Ber. dtsch. bot. Ges. 

3 GoLENKIN (1899): Algologische Mitteilungen. Bull. d. Nat. de Moscou. 

4 TIMBERLAKE: Development and structure of the swarmspores of Hydro- 
dictyon. Trans. Wisconsin Acad. Sci. 13 (1902). 

5 CLAUSSEN (1908): Über Befruchtung von Saprolegnia monoica. Ber. dtsch. 
bot. Ges. 

6 Harper (1900): Cell and nuclear division in Fuligo. Bot. Gaz. 30. 

7 Kurssanow (1911): Über die Teilung der Kerne bei Vaucheria. Biol. Ztschr. 
Moskau 2. 
8 Nimec, B.: Das Problem der Befruchtungsvorgänge (1910). 
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Methodik. 


Das Material wurde nach Nawascutn? fixiert und mit Eisenhäma- 
toxylin gefärbt. Die Mitosenzone der Wurzel wurde restlos und durchweg 
mit dem Mikrotom in 104 starke Längs- oder Querschnittserien zerlegt. 
Demnach konnten bei jeder Wurzel alle in ihr enthaltenen Mitosen ge- 
zählt werden. 

Für die ungefähre Beurteilung der Mitosenverteilung wurde (bei 
Querschnitten) in das Okular des Mikroskops ein Fadenkreuz oder (bei 
Längsschnitten) ein Netz aus sechs parallelen Fäden eingefügt; in dem 
letzteren Falle wurden die Schnitte so eingestellt, daß die Okularstreifen 
senkrecht die Wurzelachse schnitten und diese somit in eine Reihe von 
Abschnitten eingeteilt wurde. Aus jedem Viertel des Fadenkreuzes oder 
des Abschnittes zwischen den Parallellinien wurden nun die Mitosen auf 
entsprechend liniiertes Papier aufgetragen. Einzelne Mitosenphasen 
wurden durch Buchstaben bezeichnet. Um eine genaue Feststellung der 
Mitosenverteilung zu erlangen, gebrauchte ich ein Netzmikrometer, 
dessen einzelnes Viereck bei der von mir benützten Vergrößerung die 
Seitenlänge 35 u besaB?. 

Die auf diese Weise gewonnenen ‚Karten der Mitosenverteilung‘ für 
die einzelnen Schnitte von 104 Dicke konnten jedoch nicht den all- 
gemeinen Charakter der Mitosenverteilung in der ganzen Wurzel klar- 
stellen, da die aus ein bis eineinhalb Zellenreihen bestehende Schicht oft 
zu wenig Mitosen enthielt. Deswegen faßte ich gewöhnlich mehrere 
Schnitte zusammen. Eine solche Gruppierung war bei den Querschnitten 
leicht auszuführen. Eine Vereinigung von Längsschnitten war hingegen 
sehr schwer durchzuführen, da die der Länge nach durchschnittene, 
kegelförmige Wurzelspitze Schnitte von verschiedener Länge ergab. Um 
eine genaue Zusammenstellung der Längsschnitte zu erzielen, widmete 
ich meine Aufmerksamkeit den einzelnen Mitosen, welche zufällig von 
dem Mikrotommesser in zwei Nachbarschnitte getrennt waren. Auf 
Grund von solchen Teilungsfiguren habe ich jede Abbildung eines Wurzel- 
längsschnittes in eine entsprechende Höhe des Nachbarschnittes ein- 
gereiht. Die durch eine Reihe solcher Abbildungen senkrecht zur Wurzel- 
achse verlaufenden, parallelen Linien schnitten dann Zonen ab, welche 
tatsächlich sich in gleichem Abstande von der Wurzelspitze befanden. Die 
Endsumme der Mitosen in allen Schnitten jeder dieser Zonen ergab dieMito- 
senzahl in den Querzonen der ganzen Wurzel (d.h. Zahlen, welche manch- 
mal bei Querschnitten durch dieselbe Wurzel erhalten werden konnten). 

Da das Aufsuchen und das Identifizieren der Mitosen, welche zwei 


1 1%ige Chromsäure 15 ccm., 40% Formaldehyd 4 ccm, Eisessig 1,5 ccm. 

2 Ich benutzte nicht die Zeichenkammer zum Aufzeichnen der Mitosenver- 
teilung, da große Zeichnungen an den Rändern des Gesichtsfeldes Verzerrung 
der Linienentfernung ergeben. 

1* 











4 N. Wagner: 


nebeneinander liegende Längsschnitte in oben erwähnter Weise ver- 
binden, oft sehr schwer war, wurde das Aufreihen der Schnitte zu einer 
sehr mühevollen Arbeit. Deswegen benützte ich bei meinem Studium der 
Mitosenverteilung hauptsächlich Serien von Querschnitten. Längs- 
schnitte benützte ich nur in den Fällen, wenn ich die Zahl der Zellen in 
der Langsreihe zwischen zwei Mitosenhäufungen oder die genaue lineare 
Entfernung zwischen diesen bestimmen wollte. 

Beim Vergleich der auf oben erwähnte Weise durch Quer- und Längs- 
schnitte erhaltenen Karten der Mitosenverteilung bemerkte ich stets, daB 
die mit Hilfe des Okularnetzes durch Langsschnitte bestimmte Gesamt- 
lange der Mitosenzone der Wurzeln von dem Vegetationspunkt ab in der 
Mehrzahl der Fälle größer war als die durch Nachzählen an den Quer- 
schnitten gewonnene (durch Multiplikation der Anzahl der Schnitte, 
welche die Mitosenzone einnehmen, mit ihrer Dicke). So fand ich z. B. 
für verschiedene Wurzeln folgende Längen der Mitosenzonen: an den 
Längsschnitten 11054, 10154, 1085, 1155 4, 1260, 1470 u, 1540 u, 1170, 
18204 = Durchschnitt 13584; an den Querschnitten 820, 850u, 860 u, 
9004, 9104, 10204, 11504, 1160, 1200, 12004 = Durchschnitt 1007 u. 
Somit war die Mitosenzone, nach Längsschnitten berechnet, durch- 
schnittlich um 1,35 größer als bei der Berechnung nach Querschnitten. 
Da es ganz unwahrscheinlich wäre, anzunehmen, daß in allen Fällen die 
kürzeren Zonen gerade in den Wurzeln, durch welche die Serien der Quer- 
schnitte gemacht worden waren, vorhanden waren, so ist es klar, daß das 
Rasiermesser den Querschnitten Abschnitte zuteilt, welche in Wirklich- 
keit in der lebenden Wurzel eine größere Dicke haben, als diejenige, 
welche vom Mikrotom angegeben wird (in meinem Falle haben sie nicht 
104 sondern 10 x 1,35=13,). 

Diese Verkürzung der Länge einer Wurzel ist leicht durch den mit 
dem Fixieren verbundenen Turgorverlust und die Entwässerung bei der 
darauffolgenden Bearbeitung zu erklären. Eine so verkürzte Wurzel wird 
in Paraffin getaucht und in diesem Zustande geschnitten. Selbstverständ- 
lich entfällt dabei auf jeden Schnitt von 104 noch ein gewisser Abschnitt 
der Wurzel, welcher in frischem Zustande einen größeren Raum einnahm. 
Auch kann ein gewisser Teil der Paraffinschicht mit den in ihr enthalte- 
nen Wurzelteilen auch durch das schärfste Rasiermesser zerdrückt und 
vernichtet werden!. Was die Längsschnitte anbelangt, so dehnt sich die 

1 Dieses wird unter anderem auch durch folgende Tatsache bewiesen: Beim 
aufmerksamen Studium sorgfältig zusammengebrachter Schnitte trifft man oft 
auf dem einen die Hälfte einer zweifellos durchschnittenen karyokinetischen Figur, 
deren andere Hälfte auf den Nachbarschnitten nicht aufzufinden ist. Da man in 
einigen Fällen mit Bestimmtheit sagen kann, daß das Paraffinband unverletzt 
und kein einziger Schnitt verlorengegangen war, so ist klar, daß der Teil des 
Schnittes, welcher die andere Hälfte der mitotischen Figur enthielt, von dem 
Rasiermesser zerdrückt und vernichtet worden ist. 








Über die Mitosenverteilung im Meristem der Wurzelspitzen. 5 


infolge des Fixierens und durch die Wirkung des Alkohols eingeschrumpfte 
Wurzel beim Erwärmen und Zurechtlegen des auf den Objektrager auf- 
geklebten Paraffinbandes wieder aus’. Die Zerstückelung eines Teiles 
des Paraffins durch das Rasiermesser spielt bei der Berechnung der Ent- 
fernung auf einem Langsschnitt keine Rolle. Darum muB diese letzte 
Berechnung eine verhältnismäBig genaue GrôBe der Mitosenzone ergeben. 

Auf Grund dieser Betrachtungen wurde es méglich, die durch die Be- 
rechnung von Langs- und Querschnitten gewonnenen Ergebnisse zu ver- 
gleichen. 

An der Hand der iiber die Verteilung der Mitosen auf die Schnitte 
gewonnenen Zahlen konnten Kurven der Mitosenverteilung in der Langs- 
richtung der ganzen Wurzel aufgestellt werden. Zu diesem Zwecke wur- 
den gleiche Abschnitte (aus mehreren Querschnitten) der Wurzellänge, 
angefangen von der Spitze, auf die Abszissenachse und die Zahlen der in 
ihnen enthaltenen Mitosen auf die Ordinatenachse aufgetragen. Nimmt 
man dann die Abschnitte 70 lang, was der Starke von fünf Querschnitten 
entspricht (13,5 x 5=67,5u), so kann jeder solcher Abschnitt bei der von 
mir angewandten Vergrößerung einer Querzone gleichgesetzt werden, 
welche zwei Quadraten des Okularnetzes auf den Längsschnitten ent- 
spricht. Auf diese Weise können die Kurven für die Quer- und Längs- 
schnitte in einem und demselben Maßstabe konstruiert werden. Leider 
aber waren Gruppen von fünf Querschnitten oder auch das Zählen der 
Abschnitte in den 704 breiten Zonen oft ungenügend. Infolgedessen habe 
ich vorgezogen, Gruppen von je sechs Querschnitten (d. h. ich nahm die 
Abschnitte zu 824=13,6 x 6) oder je drei Quadrate des Okularnetzes auf 
den Längsreihen (d.h. Abschnitte um 1054=35 x 3) anzuwenden. Dem- 
entsprechend hatten die Kurven der Quer- und der Längsschnitte ver- 
schiedene Maßstäbe. Die ersteren sind etwas größer als die letzteren. 


Abb. 1 zeigt die von mir in der oben erwähnten Weise gewonnenen 
Kurven (die Wurzelspitze liegt dabei links). Alle Kurven haben anfangs 
einen steilen Aufstieg und fallen allmählich gegen das Ende ab. Außer 
dem allgemeinen Anstieg weist die Mehrzahl der Kurven in der Mitte noch 
zwei oder drei Gipfel auf, welche durch die oben erwähnten Mitosenanhäu- 
fungen gebildet werden. Die Entfernung zwischen diesen Anhäufungen 
schwankt bei den verschiedenen Wurzeln etwa zwischen 250 und 500. 

Auf welche Weise kommen solche Mitosenwellen zustande? 

Die Zellen des Meristems der Wurzelspitze bilden regelmäßige Längs- 
reihen, deren Zahl gegen die Wurzelbasis hin wächst. Dieses Anwachsen 
geht sehr langsam vor sich, da die Teilung der Zellen hauptsächlich durch 

1 Die Präparate der Querschnitte werden in die Breite gezogen, doch hat 


dieses natürlich für die Bestimmung der Entfernungen in senkrechter Richtung 
(der Wurzellänge) keine Bedeutung. 
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Querwände und nur sehr selten durch Längswände geschieht. Diese 
Langsreihen bestehen natiirlich aus Zellen, welche genetisch miteinander 
verbunden und einer Mutterzelle entsprossen sind. Deswegen miissen die 
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in der ganzen Wurzel beobachteten Mitosenanhäufungen durch Addieren 
ebensolcher Mitosenanhäufungen der einzelnen Zellsäulen (bzw. Zell- 
reihen) gewonnen werden. Durch die Erklärung der Ursache einer sol- 
chen Mitosenverteilung in den einzelnen Zellsäulen des Meristems wird 
auch ihre Verteilung in der ganzen Wurzel erklärt. 

Die Beobachtung der Längsschnitte durch eine Allium-Wurzel zeigt, 
daB viele Zellsäulen gar keine Mitosen enthalten, andere wieder bloB eine 
geringe Anzahl (größtenteils 1—6). Dabei gruppieren sich die letzteren 
gewöhnlich an zwei bis drei Stellen der Säule zusammen. An diesen 
Stellen befinden sich entweder 
zwei bis drei Mitosen neben- 
einander oder es sind diese von- 
einander durch eine geringere 
Anzahl sich nicht teilender (oft 
eine bis drei) Zellen getrennt; 
danach folgt ein Abschnitt von 
gewöhnlich 15—25 Zellen, in 
welchen keine Teilung beob- 
achtet wird, und darauf wieder 
eine gleiche Anhäufung von 
Mitosen. Solche Mitosenan- 
häufungen liegen ungefähr in 
gleichen Abständen von der 
Wurzelspitze, weshalb sich in 
der ganzen Wurzel zwei bis 
drei Querzonen von Mitosen 
bilden, die jedoch nicht scharf 





begrenzt sind, da die sich tei- Die Mittelpartie des Die Mittelpartie des 

ligr in einzel- Periblems links. Periblems rechts. 
mck: Ze SP mr l Abb. 2. Mitosenanhäufungen im Wurzelmeristem der 
nen Zellsäulen naher oder wei- Allium Cepa. 


ter von der Wurzelspitze ent- 

fernt liegen können. Abb. 2 zeigt die beschriebene Mitosenverteilung 
auf einem Längsschnitte, an der Stelle ihrer Anhäufung. Über und unter 
der Stelle, welche hier abgebildet ist (die Wurzelspitze liegt hier unten), 
fehlt bei etwa 20 Zellen die Teilung fast vollkommen und darauf folgen 
wieder Anhäufungen von Zellen, die sich in Teilung befinden. 

Die Mitosengruppierung läßt sich folgendermaßen erklären : 1.dadurch, 
daß längs durch die Wurzel und folglich also auch längs durch die Zell- 
säulen irgendein Reiz läuft, welcher eine periodische Teilung der Zellen 
in Form von einander folgenden Wellen hervorruft, oder 2.dadurch, daß bei 
der Bildung der Zellsäulen der innere Zustand der Zellen (ihre Teilungsreife) 
in der Weise variiert, daß Abschnitte mit nahe beieinanderliegenden Mito- 
sen von mitosenarmen oder auch völlig mitosenfreien abgelöst werden. 
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Da die beschriebenen Mitosenanhäufungen beim normalen Wachstum 
der Wurzel beobachtet werden, so kann die erste Erklärung nur dann 
angenommen werden, wenn die Zellteilung als ein reaktiver Vorgang an- 
gesehen wird, so daß also die Teilung der Zellen nicht nur eine bestimmte 
Beschaffenheit der Zelle erfordert, sondern auch durch einen von außen 
kommenden Reiz hervorgerufen würde. So lauten z. B. die Theorien von 
HABERLANDT und GurwirscH. Nimmt man aber eine dieser Theorien 
an, so ist bei der Erklärung der Mitosenanhäufungen längs der Wurzel- 
achse bloß ein Unerklärliches durch ein anderes ersetzt; denn die An- 
nahme, daß die Mitosenwellen in den Wurzeln durch periodische Reize 
der Zellen entstehen, erfordert sofort eine Erklärung für das Periodische 
der Entstehung der Reize selbst und dieses ohne Rücksicht darauf, ob 
die Quelle dieses Reizes chemischer Natur ist (Hormone HABERLANDTS) 
oder von physikalischen Vorgängen herrührt (GuRwiTscHs mitogene- 
tische Strahlen). Daher habe ich die zweite Voraussetzung angenommen 
und versucht, die beschriebenen Mitosengruppierungen in den Längs- 
reihen der Zellen nur durch die innere Veränderung der Zellenbeschaffen- 
heit (Teilungsreife) zu erklären. Eine solche Erklärung erschien nicht nur 
vollkommen möglich, sondern auch als die allereinfachste und die einzig 
mögliche in Anbetracht einiger Tatsachen, welche die fernere Unter- 
suchung feststellte. 


Ich gehe jetzt zu der Erklärung selbst und zur Beschreibung der sie 
bestätigenden Tatsachen über. 

In dem Meristem der Wurzelspitze einer Allium-Zwiebel nimmt die 
Mitosenzone einen verhältnismäßig geringen Abschnitt ein, etwa 1100 bis 
1850u. Das Verlöschen der Zellteilungen am basalen Ende der Mitosen- 
zone entsteht dadurch, daß die Zellen in jeder Zellensäule mit ihrer Ent- 
fernung von der Wurzelspitze ihre Teilungsfähigkeit verlieren. Der Ver- 
lust dieser Teilungsfähigkeit entsteht entweder auf einmal oder all- 
mählich. Im ersten Falle müssen wir annehmen, daß eine Zelle, welche 
sich ungefähr in gleichen Zeitabschnitten teilte, mit einem Male aufhört 
sich zu teilen. Im zweiten Falle, daß die Zellen, je nach dem Fort- 
schreiten gegen das basale Ende der Mitosenzone, sich immer seltener 
teilen, bis endlich die Teilung ganz aufhört. 

Da es sehr wahrscheinlich ist, daß diese Teilungsfähigkeit mehr oder 
weniger mit dem Wachsen der Zellen zusammenhängt und dieses all- 
mählich vor sich geht, so ist es auch sehr wahrscheinlich, daß die Tei- 
lungsfähigkeit auch nur langsam erlischt. Diese Hypothese wird auch 
durch folgende Betrachtung gestützt: Wenn man annimmt, daß in der 
Teilungszone die Zellen ungefähr mit gleicher Schnelligkeit in die Länge 
wachsen (d. h., daß die Längeneinheit der Zellwand in der Zeiteinheit um 
eine bestimmte Größe wächst), so müßten bei gleicher Teilungsfrequenz 
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alle Zellen in einer Zellsäule von gleicher Lange sein, da sie alle durch 
eine gleiche Anzahl von Teilungen in gleichen Zeitzwischenräumen aus 
einer Zelle entstanden sind. Hingegen sehen wir in Wirklichkeit, daB die 
GrôBe der Zellen in den Längsreihen von der Wurzelspitze nach der Basis 
hin wächst, und dies kann nur dadurch erklärt werden, daB die Ruhe- 
periode des Zellkernes nach jeder Teilung allmahlich langer wird (d. h. 
daB je mehr sich die Zellen dem basalen Ende der Wurzel nähern, die 
Teilung desto seltener vor sich geht), und daB während dieser Ruheperiode 
die Zellen Zeit haben, um eine gewisse Lange zu wachsen. 

Von diesen Uberlegungen ausgehend versuchte ich aufzuklären, wie 
die sich teilenden Zellen sich in einer Zellsäule verteilen, in welcher jede 
nachstfolgende Zelle eine etwas längere Wachstumsperiode aufweist 
(zwischen zwei aufeinander folgenden Teilungen) als die vorhergehende, 
also von zwei Geschwisterzellen die hintere (im Hinblick auf die Wurzel- 
spitze) in ihrer Entwicklung hinter der vorderen zuriick bleibt und sich 
etwas später teilt. Ich versuchte, ein Schema der Bildung solcher Zell- 
säulen aufzuzeichnen, mit einer Verspätung der Teilung der hinteren 
Schwesterzelle gegen die vordere um ein, zwei, drei und mehr Phasen. 
Der Einfachheit halber habe ich nur die vier Hauptphasen beachtet : die 
Prophasen, Metaphasen, Anaphasen und Telophasen und nahm an, daB 
sie in gleichen Zeiträumen verlaufen!. 

Abb. 3 und 4 zeigen einige solche Schemata, in denen das allmähliche 
Wachstum der Zellsäulen mit der angenommenen Verlangsamung der 
Teilungsschnelligkeit in jeder oberen Tochterzelle abgebildet ist (die 
Wurzelspitze ist auf dem Schema nach unten gerichtet). Die einzelnen 
Zellen sind durch Vierecke bezeichnet, die eben geteilten Zellen durch 
zwei benachbarte Rechtecke. Die allmählich zunehmende Zellgröße 
gegen das basale Ende ist auf dem Schema der Einfachheit halber nicht 
dargestellt, so daB also alle Zellen gleich groB erscheinen. Die einzelnen 
karyokinetischen Phasen sind durch die Buchstaben: P, M, A, T be- 
zeichnet. Die links stehenden Zahlen geben an, wie oft die Teilung 
stattfindet, d. h. die Zeit (durch eine gewisse Anzahl von Einheiten aus- 
gedrückt), welche die Zelle in ihrer Entwicklung zwischen zwei Teilungen 
benötigt; die Zahlen rechts bezeichnen das Alter der Zelle (in denselben 
Einheiten), d. h. die Zeit, welche seit der Bildung der Zelle verflossen 
ist. Der Bequemlichkeit halber habe ich als Einheit die Zeit gewählt, 
welche zur Bildung einer karyokinetischen Phase notwendig ist und 
angenommen, daß die Periode der Zellentwicklung (von einer Teilung 


bis zur anderen) eine ganze Zahl dieser Einheiten beträgt. 


1 In Wirklichkeit ist die Dauer der einzelnen Mitosenphasen verschieden, 
aber für ein Schema ist dieses nicht von Bedeutung, da es sich nur darum handelt, 
den Zeitunterschied in der Teilung der vorderen und hinteren Schwesterzellen 
auszudrücken. 
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In diesen Schemata trägt sich die Sache also folgendermaßen zu: 
Jede Zelle ergibt nach der Teilung zwei Tochterzellen, von denen die 
untere die gleiche Schnelligkeit der Teilung (d. h. die gleiche Ruheperiode 
des Kernes) besitzt, wie die Mutterzelle ; die obere Zelle bleibt in der Ent- 
wicklung um eine oder einige Phasen zurück (d. h. sie beginnt mit der 
Teilung erst später). Um die Vorstellung zu erleichtern, wollen wir die 
Zellbildung auf dem Schema A näher betrachten. 

Die erste Säule stellt zwei eben gebildete Schwesterzellen dar. Die 
Zahlen links drücken die Teilungsgeschwindigkeit dieser Zellen aus, so 
bedeutet z. B. die Zahl 4 in der unteren Zelle, daß diese Zelle sich im 
Zeitraum von 4 Zeiteinheiten teilen wird, die Zahl 5 links der oberen 
Zelle weist darauf hin, daß diese Zelle sich etwas seltener teilen wird —alle 
5 Zeiteinheiten. Diese Zelle wird sich mit anderen Worten mit der 
Teilung um eine Zeiteinheit verspäten, welche ich, wie oben erwähnt, 
der Einfachheit halber gleich der Zeit annahm, die zur Bildung einer 
Mitosenphase notwendig ist. Wenn also die untere Zelle sich zu teilen 
anfängt und ihr Kern im Zustande der Prophase ist, wird der Kern der 
oberen Zelle noch keine karyokinetische Figur aufweisen; in der näch- 
sten Zeitperiode, wenn in der unteren Zelle die Metaphase sich bildet, 
wird die obere die Prophase zeigen usw. Die Zahlen rechts (1), die für 
die beiden Zellen gleich sind, zeigen, daß ein Zeitabschnitt (von der 
vorigen Mitose) schon vergangen ist, und daß nach drei Zeitabschnitten 
für die untere Zelle die Mitose beginnen muß, da ihre Ruheperiode vier 
Zeiteinheiten beträgt. 

Die zweite Säule (5) zeigt den Zustand der Zellen nach vier Zeit- 
einheiten. Die untere Zelle ist in der Mitose begriffen und befindet sich 
im Stadium der Prophase. Die obere Zelle zeigt noch den Ruhezustand, 
da ihre Teilungsgeschwindigkeit fünf Zeiteinheiten beträgt. Die rechts 
stehende Zahl 4 zeigt an, daß schon die vierte Zeiteinheit abläuft, nach 
welcher auch bei ihr die Teilung beginnen wird. 

Die dritte Säule (6) zeigt den Zustand der Zellen während der sechsten 
Zeiteinheit. Die untere Zelle ist in das Stadium der Metaphase über- 
gegangen. Die obere hat auch mit der Teilung begonnen und befindet 
sich im Stadium der Prophase (d. h. sie ist um eine Phase gegen die 
untere zurückgeblieben). 

Die Säulen 7 und 8 sind ohne weiteres verständlich. 

In der Säule 9 sehen wir, daß die untere Zelle sich in zwei Tochter- 
zellen geteilt hat, deren untere wieder eine Teilungsperiode von 4 und die 
obere wiederum von 5 Zeiteinheiten hat, daß also diese obere Tochter- 
zelle der zweiten Generation in gleicher Weise in der Entwicklung 
zurückbleibt. 

Die Säule 10 zeigt uns den Zustand der Zellen nach einem weiteren 
Zeitabschnitt. Die obere Schwesterzelle, deren Teilungsperiode gleich 5 
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ist, hat sich in zwei Tochterzellen geteilt, von denen die untere eine Tei- 
lungsperiode hat, die derjenigen der Mutterzelle gleich ist, während die 
obere in ihrer Entwicklung um eine Phase zuriickbleiben wird. Die 
Häufigkeit ihrer Teilung ist deswegen durch die Zahl 6 ausgedriickt. 

Die weitere Teilung geht auf ahnliche Weise fort und ist in den Ko- 
lonnen 2—53 abgebildet. Kolonne 35 zeigt dieselbe Zellsäule nach 
35 Zeiteinheiten, die Kolonnen 52 und 53 nach 52—53 Zeiteinheiten. 

Ebensolche Schemata können aufgebaut werden für die Annahme, 
daß die obere Schwesterzelle sich um zwei, drei oder mehr Phasen später 
zu teilen anfängt als die untere. Einige der Kolonnen dieses Schemas 
sind auf Abb. 4 abgebildet und mit den Buchstaben B und C bezeichnet. 
Der Buchstabe D bezeichnet ein Schema mit einer geringeren und 
der Buchstabe E ein solches mit einer größeren Teilungsfrequenz der 
unteren Zelle. So stellt die Tabelle D den Fall dar, daß die untere Zelle 
sich in jeder Zeiteinheit, TabelleE dagegen erst alle 12 Zeiteinheiten teilt. 
Die oberen Schwesterzellen bleiben hier gegen die unteren um eine 
Phase zurück. 

Charakteristisch ist für alle Schemata, daß sich die Mitosen in ihnen 
nicht gleichmäßig verteilen, sondern in einzelnen Gruppen (Wellen) an 
gehäuft sind. Dabei hängt die Entfernung zwischen diesen Gruppen von 
der Teilungsfrequenz der Zellen ab. Ist diese Frequenz größer, so ist die 
Entfernung entsprechend kleiner (Schema E) und umgekehrt bei einer 
geringeren Frequenz kleiner (Schema D). Außerdem folgen die Phasen 
der nebeneinander liegenden Mitosen, eine nach der anderen, in streng 
bedingter Ordnung: entweder sind sie gleich oder in der Mehrzahl der 
Fälle, die untere Phase ist älter als die obere; ein umgekehrtes Verhältnis 
findet man bloß in dem Falle, wenn zwei Wellen sozusagen miteinander 
zusammenstoBen; solche Stellen sind auf den Schematen mit Sternchen 
bezeichnet. 

Natürlich kann das Zurückbleiben in der Entwicklung der hinteren 
Zellen in Wirklichkeit bei weitem nicht so gleichmäßig sein, wie es die 
Schemata zeigen. In einzelnen Fällen kann die hintere Zelle mehr, in 
anderen wiederum weniger zurückbleiben, oder endlich kann die obere 
Zelle gar nicht zurückbleiben, sondern sich gleichzeitig mit der unteren 
teilen!. Ferner teilen sich die Zellen in jeder Säule hier und da durch 
Längswände (d.h. die Zahl der Säulen wächst allmählich in der Richtung 
von der Wurzelspitze zur Basis an), und auch dies stört das besprochene 
Schema der Zellbildung. 

Unsere Schemata geben deshalb bloß eine allgemeine Vorstellung von 
der wahrscheinlichen Ursache der Mitosenanhäufungen eben auf diesem 

1 Der letztere Fall ist auf den Schemata A, B, C und D nicht in Betracht 


gezogen, weswegen zwei chronisch sich teilende Zellen in den angeführten Sche- 
mata niemals Schwesterzellen sind. 
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Wege. Spater gelang es mir, Schemata zu gewinnen, die der Wirklichkeit 
mehr entsprechen. Diese Schemata werden weiter in Texte erläutert 
werden, da sie auf Grund weiteren Studiums der Mitosenverteilung in den 
Wurzeln konstruiert wurden. 

Um die Richtigkeit der gegebenen Schemata kontrollieren zu können, 
mußte vor allem in ihnen eine Gesetzmäßigkeit festgestellt werden, die 
gleichzeitig auch in den Wurzeln beobachtet werden konnte. Ein solches 
Kriterium fand ich im Verhältnis der Phasen der in einer Säule benach- 
barten Zellen. Obgleich eine solche Regelmäßigkeit der Mitosenverhält- 
nisse, wie in den Schematen A, B, C, D und E in Wurzeln kaum zu er- 
warten war, so mußte doch die Untersuchung der Verhältnisse zwischen 
den karyokinetischen Phasen in zwei in derselben Säule liegenden, sich 
teilenden Nachbarzellen (falls das Zurückbleiben in der Entwicklung der 
hinteren Zelle in Wirklichkeit zu beobachten wäre) ein Vorherrschen von 
Paaren sich teilender Zellen, mit einer späteren Mitosenphase bei der 
unteren, erkennen lassen. 

Zu diesem Zwecke unternahm ich die Zählung und die Untersuchung 
solcher Paare, ebenso wie der in Teilung begriffenen Zellen, die zu dreien 
und zu vieren gruppiert sind, wie sie nicht selten in Wurzeln angetroffen 
werden. Die zu drei oder zu vier gruppierten zerlegte ich dabei in einzelne 
Paare, in der Annahme, daß jedes Paar unabhängig von den anderen 
gebildet sei!. 

Tabelle 1 faßt die Ergebnisse dieser Berechnungen zusammen. Ko- 
lonne 1 zeigt die Nummer der Wurzel, 2 die Zahl der Zellenpaare mit 
gleichen Phasen, 3 mit vorgeschrittener Phase der unteren und 4 mit 
vorgeschrittener Phase der oberen Zelle, 5 die gesamte Zahl der Mitosen- 


Aus der Tabelle sehen wir, daß die Mehrzahl der Wurzeln eine größere 
Anzahl von Mitosenpaaren besitzt, deren untere Phase älter ist als die obere, 
als solche mit umgekehriem Verhältnis. Die Zellen der ersten Art nennen 
wir der Kürze halber „Paare mit Verspätung‘ (da ihre hintere Zelle 
später als die vordere mit der Teilung beginnt) ; die Zellen der zweiten 
Art „Paare mit Vorauseilen‘ (da ihre hintere Zelle früher als die vordere 
sich zu teilen anfängt). Das Verhältnis der „Paare mit Verspätung“ 
zu den „Paaren mit Vorauseilen‘“ zeigt in der Mehrzahl der Fälle 
einen Quotienten, der größer als eins ist. Solche Quotienten sind in 
Kolonne 6 der Tabelle 1 angeführt und werden ‚Koeffizienten der Ver- 

1 So z. B. zählte ich eine Gruppierung von dreien, die aus Prophase, Meta- 
phase und Anaphase gebildet wurde, als zwei Paare: Prophase—Metaphase und 
Metaphase—Anaphase. Vielleicht ist die letztgenannte Methode nicht ganz ge- 
nau, und es wäre besser die Dreier und Vierer völlig abgesondert zu zählen. Da 
sie aber im Vergleich zu der Menge der einzelnen Paare bloß in einer geringen 
Anzahl vorhanden waren, so konnte die erwähnte Art ihrer Zählung keinen be- 
sonderen Einfluß auf das Endergebnis haben. 
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Tabelle 1. 

d Paare mit opus Koeltsent 

r. 

C2 1er vei 

9 16 22 15 53 15 
10 14 11 5 30 2,2 
15 57 63 51 171 1,2 
16 23 13 21 57 0,6 
17 18 24 15 57 1,6 
18 19 23 18 60 1,3 
19 8 11 13 32 0,8 
20 8 6 5 19 1,2 
24 31 33 24 88 1,3 
25 17 27 20 64 1,35 
27 11 19 12 42 1,6 
28 8 15 6 29 2,5 
29 9 14 8 31 1,76 
30 6 7 7 20 L 
31 14 16 16 46 1 
32 26 41 33 100 1,2 
32b 17 16 22 55 0,7 
33 45 34 39 118 0,9 
34 43 35 34 112 1 
37 22 26 25 73 1 
38 27 24 21 72 1,1 
40 14 11 12 37 0,9 
41 40 33 25 98 13 
42 13 26 21 60 1,2 
43 28 39 30 97 1,3 
43b 13 17 16 46 1,1 
44 21 29 25 75 1,2 
45 14 7 9 30 0,8 
48 26 16 12 54 1,3 
53 20 23 15 58 1,5 
55 16 19 17 52 1,1 
67 9 12 16 37 0,75 
58 18 25 21 64 1,2 
65 35 18 19 72 0,9 
67 18 17 11 46 1,6 
68 22 10 19 51 0,5 
71 11 15 10 36 1,5 
77 18 14 24 56 0,6 

















spätung‘‘ genannt:. Auf Abb. 5 (oben) sind die Verspätungskoeffizienten 
der Anschaulichkeit halber in aufsteigender Reihe verzeichnet. Die 


1 Die Abhängigkeit zwischen der Anzahl der Paare mit Verspätung zu der 
Zahl der Paare mit Vorauseilen kann auch in Prozenten durch das Verhältnis 
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Kurve zeigt unten das Verhältnis der Zahl der Wurzeln zu dem in ihnen 
beobachteten Koeffizienten der Verspätung. Diese Kurve zeigt auch, daB 
die "Wurzeln mit einem Verspätungskoeffizienten von 1,2—1,4 am häufig- 
sten vorkommen. Daraus könnte man schließen, daß, obgleich der Verspä- | 
tungskoeffizient größer als eins viel häufiger vorkommt, doch auch solche | 
kleiner als eins zu finden seien und daß diese Größe überhaupt beträcht- 
liche Schwankungen aufweist. Eine ausführlichere Analyse des Materials 
zeigt jedoch, daB die groBen Schwankungen der Verspätungskoeffizienten 
durch die unzulängliche Menge des zu den statistischen Schliissen ver- 
wendeten Materials verursacht sind, d. h. daB die Anzahl der sich teilen- 
den Zellen in diesen Wurzeln zu gering war. Und in der Tat, wenn wir 
Wurzeln mit einer großen Anzahl von Mitosenpaaren auswählen, so ist bei 
Verspitungshoeffizienten : thnen der Verspätungskoeffizient fast immer 
as 060600 0805439999 7 177 größer als eins und ist dabei ziemlich kon- 
5 4 et 5 ré stant. Dieses veranschaulicht nebenste- 
hende Tabelle 2. Hier sind die Wurzeln 
nach der ganzen Anzahl der in ihnen an- 
gefundenen Mitosenpaare geordnet und in 
drei Gruppen eingeteilt. 

Der Verspätungskoeffizient der ersten 
Gruppe mit augenscheinlich genügender 
Mitosenzahl (171—60 Paare) ist fast immer 
größer als eins (Ausnahmen: Nr. 33 und 
65) und schwankt verhältnismäßig wenig. 

Seine mittlere Größe beträgt 1,2 bei einer 
Schwankungsamplitude von 1,35 bis 0,9—0,45. 

Bei Wurzeln der zweiten Gruppe mit einer geringeren Anzahl von 
Mitosenpaaren (58—51) ist die Schwankungsamplitude des Verspätungs- 
koeffizienten größer: 1,6—0,5—1,1. Dabei kommen verhältnismäßig oft 
(in vier Fällen von neun) Verspätungskoeffizienten < 1 vor. Die mittlere 
Größe dieser Verspätungskoeffizienten ist hier gleich 1,1. 

Bei der dritten Gruppe mit einer kleinen Anzahl von Mitosenpaaren 
(46—19) ist die Amplitude der Schwankungen des Verspätungskoeffi- 
zienten noch größer: 2,5 —0,75—1,75, und die mittlere Größe des Ver- 
spätungskoeffizienten beträgt 1,3. 


der Differenz dieser Zahlen zu ihrem arithmetischen Mittel ausgedrückt werden 
laut der Formel: 


Anzahl der Wurzeln 





w_(A-B) 100 _ (4 — B) 200 
A+B A+B 


in welcher W die gesuchte Abhängigkeit, À die Zahl der Paare mit Verspätung, 
B die Zahl der Paare mit Vorauseilen bedeutet. Bei der Mehrzahl der Wurzeln, 
wo À > B ist, ist W eine positive Zahl. 
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Bei allen 38 Wurzeln beträgt der Durchschnittskoeffizient der Ver- 
spätung 1,2, d.h. er ist ebenso groB wie bei den Gruppen mit einer großen 
Anzahl von Mitosenpaaren. Dieses ist dadurch verursacht, daB bei einer 
großen Anzahl von Wurzeln einzelne Abweichungen, welche in mitosen/ 
armen Wurzeln vorkommen, ausgeglichen werden. Daher ist die An- 
nahme berechtigt, daß der Verspätungskoeffizient bei einer großen Anzah- 
von Mitosen fast immer größer als eins ist (1,2)!. 


























Tabelle 2. 
171—60 Mitosenpaare. 58—51 Mitosenpaare. 46—19 Mitosenpaare. 
Anzahl d.| Koeffiz. Anzahl d.| Koeffiz. Anzahl d.| Koeffiz. 
Nr. Mitosen- | der Ver- Nr. Mitosen- | der Ver- Nr. Mitosen- | der Ver- 
paare spätung paare’ spätung paare spätung 
15 171 1,2 9 53 1,5 10 30 2,2 
18 60 1,3 16 57 0,6 19 32 0,85 
24 88 1,3 17 57 1,6 20 19 1,2 
25 64 1,35 32b 55 0,7 27 42 1,6 
32 100 1,2 48 54 1,3 28 29 2,5 
33 118 0,9 53 58 1,5 29 31 1,75 
34 112 1 55 52 1,1 30 20 1 
37 73 1 68 51 0,5 31 46 1 
38 72 1,1 77 56 0,6 40 37 0,9 
41 98 1,3 Mittl. Größe des 43b 46 1 
42 60 1,2 Verspat.-Koeff. . = 1 45 30 0,8 
43 97 | 13 Amplitude 1,6-0,5=1,1. 57 | 37 0,75 
44 75 1,2 67 46 1,5 
58 64 1,2 N 71 36 1,5 
65 72 | 09 Sb} Mittl. GrôBe des 
Mittl. GrôBe des N pa Verspät.-Koeff.. = 1,3 
Verspat.-Koeff. . = 1,2 igsrase Amplitude 2,5— 0,7 = 1,7. 
Amplitude 1,3 — 0,9 = 0,4. Werspätngshoefiziente 


Auf diese Weise wird die Verspätung in der Teilung der unteren 
Schwesterzelle durch unmittelbare Beobachtungen festgestellt. Dies dient als 
zweite Bestätigung des oben angeführten Schemas der Entwicklung der 
Zellsäulen in den Wurzeln und der Bildung von periodischen Mitosen 
anhäufungen in ihnen. 

Jedoch wird die zweite Hypothese durch diese Beobachtungen nicht 
umgestoßen. Die Reihenfolge der Mitosenphasen kann auch durch den 
Einfluß eines äußeren Faktors erklärt werden, der die Teilung stimuliert. 
Die Einwirkung dieses Faktors müßte sich dann nur in einer bestimmten 

1 Die seltenen Fälle, wo bei einer großen Anzahl von Mitosenpaaren der Ver- 
spätungskoeffizient kleiner als eins ist (wie bei Nr.65), sind vielleicht durch eine 
rasche Veränderung der Entwicklungsgeschwindigkeit der Wurzeln hervorge- 
rufen, vielleicht aber auch durch andere Ursachen, welche den Verlauf der Zell- 
teilung beeinflußt haben. 


Planta Bd. 10 2 
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Richtung, und zwar von der Wurzelspitze zur Wurzelbasis verbreiten! 
und dabei die in einer Säule liegenden Zellen eine nach der anderen zur 
Teilung anregen. 

Die weitere Analyse der Verhältnisse bei der Verteilung der Mitosen- 
phasen in der Wurzel gestattet uns jedoch die Entscheidung fiir eine 
dieser Hypothesen. Werden die hier betrachteten Verhältnisse zwischen 
den Mitosenphasen der sich teilenden Nachbarzellen durch einen auBeren 
Faktor hervorgerufen, der sich mit einer bestimmten Schnelligkeit von 
der Wurzelspitze gegen die Basis hin verbreitet, so ist es selbstverständ- 
lich, daß wir am öftesten Paare treffen müssen, deren hintere Zelle (bezogen 
auf die Wurzelspitze) mit der Teilung verspätet ist, seltener solche mit 
gleichen Mitosenphasen und noch seltener, als Ausnahmen, Mitosenpaare 
mit umgekehrtem Verhältnis (Paare mit Vorauseilen). Deshalb muß bei 
der Zählung der sich teilenden Zellen in einer Wurzel das Verhältnis der 
Zahl der Paare mit Verspätung zu der Zahl der Paare mit Vorauseilen, 
wie auch das Verhältnis der Zahl der Paare mit Verspätung zu der Zahl 
der Paare mit gleichen Phasen und das Verhältnis der Zahl der Paare mit 
gleichen Phasen zu der Zahl der Paare mit Vorauseilen, größer als eins 
sein, d. h. sie müssen folgende Abhängigkeit zeigen: 


Sine! Voilahhid der Zahl Gir Bradt et _ 


mit Vorauseilen — ( 
mit Verspätung mit gleichen Phasen _ 


mit gleichen Phasen > |; mit Vorausellen — | - 
Die beiden letzteren Verhältnisse aber werden in Wirklichkeit nicht 
beobachtet, was Tabelle 3 zeigt. 
Tabelle 3. 


Nr. | 15| 18 | 24] 25| s2 | 33 | 34] 97 | ss | 41 | 42 | 43| 44 | 58 | 65 


= 1,2)? 











Das Ver-{ mit Verspätung 111.2 
hältnis |mit gleichen Phasen | ” 

der Zahl |mit gleichen Phasen 

d. Paare| mit Vorauseilen 


1,1/1,6/2 |0,8/0,8}1,2/0,9)0,8)2 |1,4/1,4/1,4/1,9 





















































1,1|1,111,3 ‚aa 1,3|0,9|1,3|1,60,6/0,9|0,8|0,9|1,8 


Um die Verhältnisse zwischen den Zahlen der Paare mit Verspätung, 
mit gleichen Phasen und mit Vorauseilen besser aufzuklären, habe ich 
ihre Anzahl in Prozenten der gesamten Zahl der Paare ausgedrückt; da- 
bei kam eine interessante Gesetzmäßigkeit zutage: zwischen der in Pro- 


1 Da von zwei Nachbarzellen, in der Mehrzahl der Fälle, die der Wurzelspitze 
näher gelegene sich zuerst teilt. 
2 Da das Verhältnis der äußeren Glieder in den zwei letzten Ungleichheiten 


nur etwas größer als eins ist mit Ver pitun = 12) so müssen die Verhältnisse 
mit Vorauseilen 


mit Verspätun mit gleichen Phasen , + eich eins. jedenfalls ni ht 
Re Plan hasen wo mit Vorausellen FER Ey IP en 


kleiner als eins, sein. 
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zenten ausgedrückten Anzahl der Paare mit Verspätung und mit Voraus- 
eilen einerseits und der Anzahl der Paare mit gleichen Phasen andererseits, 
besteht eine umgekehrte Abhängigkeit. 

Dagegen besteht, wie schon oben erwähnt wurde, zwischen der Zahl 
der Paare mit Verspätung und der Zahl der Paare mit Vorauseilen (für 
Wurzeln mit mehr als 60 Mitosenpaaren) eine direkte Abhängigkeit (Ver- 
spätungskoeffizient etwa — 1,2). 











Diese Verhältnisse sind in were: 
Tabelle 4 zusammengefaßt, wo- nn a 
bei die Mengen der verschiedenen wär — "4 ih L | ver à 
Paare in Prozenten ausgedrückt cz % 9, 
und die Wurzeln derart verteilt 42 pa 43 2. 
sind, daß die Zahlen der Paare 39 26 4 33 
mit gleichen Phasen allmählich 25 26 43 31 
anwachsen. Dabei sinken im all- 44 28 39 33 
gemeinen, wie aus der Tabelle er- 58 28 39 33 
sichtlich ist, die Zahlen der Paare 43 29 40 31 
mit Verspätung und mit Voraus- 37 30 36 34 
eilen!. 18 32 38 30 

Tabelle 5 A., B. und C. und «A 33 37 30 
Abb. 6 A., B. und C. zeigen das = > 2 - 
Verhältnis der drei in der Wurzel 33 38 29 3 3 
vorkommenden Typen in Form 34 39 31 30 
von Korrelationstabellen und 4 41 34 25 
Korrelationskurven. Die Mengen 65 49 25 26 











der Paare eines jeden Typus sind 
hier in Klassen zusammengefaßt, welche sich voneinander um 3% unter- 
scheiden. In den Kurven (Abb. 6) sind diese Klassen auf der Abszissen- 





A. B. Cc. 
N & J 
SSH N 
S88 us SPS « Se 
ERP Sie Sad 
RE 35|- ga,” FRE ar 
SSS al à À 30 SSE 
gs 338 FFE 
Sp NER $332 
20 8: 

S'Nvrsssnss SSU yeas "ses 

SRSSSRR RRs RSSS 
Massen dPaore mit Verspaitung Klassen d Paare m.Varouseilen aa ee 

mit Vorouseilen 
Abb. 6. 


achse vermerkt, und auf der Ordinatenachse haben wir die den Klassen 
entsprechenden Durchschnittszahlen der Paare mit anderen Verhält- 
1 Wir können hier natürlich keine genaue umgekehrte Proportionalität fest- 
stellen. Für genaue statistische Schlüsse ist die Anzahl der Mitosenpaare nicht 
groß genug. 
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nissen angedeutet. Tabelle A. und B. und Kurve A. und B. zeigen die 
umgekehrte Korrelation zwischen der Anzahl der Paare mit gleichen 
Phasen einerseits und der Anzahl der Paare mit Verspätung und Vor- 
auseilen andererseits, und Tabelle und Kurve C. zeigen die direkte 
Korrelation zwischen der Anzahl der Paare mit Ver- 

















€ Anzahl der Mitosenpeare 
spätung und der Anzahl der Paare mit Vorauseilen. in % mit: 

Die gefundenen Verhältnisse zwischen den drei fan a cae 
Gruppen der sich teilenden Zellenpaare konnte man a à € 
voraussehen, da zwischen zweien von den drei Grup- & 
pen immer ein annähernd konstantes Verhältnis be- . 
steht (der Verspätungskoeffizient ist etwa gleich 
1,2); denn wenn man drei Reihen von Zahlen, bei \ 
denen das Verhältnis zwischen zwei Zahlen eine kon- \ 
stante Größe ist (—1,2) in Prozenten ihrer End- an \ 








summe ausdrückt, so werden die zwei ersten Reihen 
immer in umgekehrter Abhängigkeit von derdritten 747*4*a - 


“az ga u 
sein. - AntôntCn = 100 
Graphisch kénnte man diese Verhältnisse (bei 22-2-n. 


Einteilung der Wurzeln nach steigenden Paaren mit -m/kanst) 
gleichen Phasen) anschaulich in Form eines Recht- 3)a2+32. (7+ £)- 
eckes darstellen, welches durch zwei gerade, sich in ~@x*&n(/+m/- 1m 
einem Punkte kreuzende Linien in drei Teile zer- 

schnitten ist (Abb. 7). Die Teile des Abschnittes, 

welche durch Kreuzung von Parallellinien entstehen, à, bi, Cı, de, be, 
Ca «ns Du, © stellen die Anzahl (in Prozenten) der Paare mit gleichen 
Phasen (a), mit Verspätung (5) und Vorauseilen (c) in den einzelnen Wur- 
zeln dar. Dabei haben wir immer folgende Verhältnisse: 


La +5, +4 = Gg + be + Co = Ben an + on + Cu = 100; 
2. “À by _ an om _ const 
G Ca Cn 
(gegen 1,2%). Drückt man c durch b und umgekehrt aus und substituiert 
es in Gleichung (1), so erhält man zwei Gleichungen: 


3. dy +6, (1 + =)= 100; 4. a,+c, (1+m) = 100, 


(wobei m der Verspätungskoeffizient >1 ist), d. h.: bei jeder Vergröße- 
rung von @ um irgendeine GréBe, werden b und c um eine etwas ge- 
ringere Größe kleiner. 

Diese graphische Aufzeichnung der Korrelation der Phasen entspricht 
nicht im geringsten derjenigen, die wir erhalten müßten, wenn diese 
Korrelation durch einen äußeren; sich in einer bestimmten Richtung ver- 
breitenden Faktor hervorgerufen wäre. In diesem Falle müßte man die 
Verhältnisse der Phasen durch ein Rechteck darstellen, welche durch 





Abb. 7. 
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zwei Parallellinien eingeteilt wird (Abb. 8). Dieses müßte folgende Ver- 
haltnisse zeigen: 
by +s + Cy = by +g + C= + - +b, +4, +6, = 100; 
by > > O15; bp > de > Oe, » - «by >A, > Cy 
(oder =: = .. i" = const und À = = .. = = const), 

d. h. die Zahl der Paare mit Verspätung ist größer als die Zahl der 
Paare mit gleichen Phasen und diese letztere größer als die Zahl der 
Paare mit Vorauseilen, was, wie oben erklärt (Tabelle 3), in Wirklich- 
keit nicht beobachtet wird. Demnach haben wir bei der zweiten Hypo- 


Anzahl derllitesenpeere these zu bleiben und sind zu der Annahme ge- 
u in % mif: zwungen, daß die Korrelation der Mitosenphasen 
ry ie gl im Wurzelmeristem nicht durch einen außerhalb 





der Zellen liegenden Reiz, sondern dadurch bedingt 
wird, dap die unteren Zellen ihr Teilungstempo 
allmählich verlangsamen. 

Die obige Analyse der Mitosenverteilung in 
den Wurzeln gestattet nun, einige Berichtigungen 
in die Schemata der Entwicklung der Zellenreihe, 
welche in den Abb. 3 und 4 gegeben waren, ein- 


0) aby G ~AgtlatG... zufiihren. Zwischen diesen Schematen und der 
2 re in Wirklichkeit beobachteten Mitosenverteilung 
bp >4;>% und in den Verhältnissen der Phasen zueinander 
On >Gm>n gibt es drei Grundunterschiede: 1. In jeder Zell- 


säule bestehen die Wellen aus einer kleineren An- 
zahl von Mitosen (gewöhnlich 2—6). 2. Die Zahl 
der Paare mit Vorauseilen in Prozenten ist inden 
Schematen im Verhältnis zu der ganzen Zahl der 
sich teilenden Zellenpaare um vieles kleiner als in den Wurzeln. 3. Es gibt in 
den Wurzeln mehr einzelne als nebeneinanderliegende Mitosen und aufden 
Schematensind letztere vorherrschend. Dieser Fehler konntedurchdasEin- 
schalten des Elementes des Zufälligen ! in die Schemata eleminiert werden. 


a4 -a----B-kanst > 


4 Ca... au 
GG Cy OSE >T 


Abb. 8. 


1 Hier muß der Vorbehalt gemacht werden, daß unter Zufälligkeiten in diesem 
Falle eine Reihe von noch uns unbekannten Ursachen, welche den regelmäßigen 
Gang der Zellteilung in den Zellensäulen stören, verstanden wird. Diese Ursachen 
müssen dabei auf den größeren Teil der Zellensäulen gleichzeitig und auf gleiche 
Entfernung von der Wurzelspitze wirken, indem sie analoge Abweichungen im 
Teilungstempo der Zellen hervorrufen. Widrigenfalls die Mitosenanhäufungen 
in den einzelnen Zellensäulen auf verschiedene Höhe (bei senkrechter Lage der 
Wurzel) verschoben werden und deutlich ausgeprägte Wellen fehlen würden. Als 
solche Ursache könnte beispielsweise die Längsteilung der Zellen auftreten, 
welche wahrscheinlich in der Mehrzahl der Zellensäulen in bestimmten Entfernun- 
gen von der Meristemspitze geschieht ; ferner Überfluß oder Mangel an Nahrungs- 
stoffen, deren Quantität infolge der regelmäßigen zylindrischen Verteilung der 
Zellensäulen wahrscheinlich annähernd auf allen Wurzelquerschnitten gleich ist. 





Zu Seite 23. 
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Folgendes Schema zeigt Phasenverhältnisse, welche der Wirklichkeit 
nahe kommen: wir miissen annehmen, daB die hintere Zelle sich nicht 
immer um die gleiche Anzahl von Phasen in der Teilung verspätet, son- 
dern, daß diese Anzahl größer oder kleiner sein kann, und daß je größer 
die Zahl der Phasen ist, um welche sich die hintere Zelle verspätet, desto 
seltener eine solche Verspätung vorkommt. Wenn wir z. B. annehmen, 
daß es fünf Möglichkeiten dafür gibt, daß von zwei Schwesterzellen die 
hintere gegenüber der vorderen um 0 Phasen zurückbleibt (d. h.daßsie sich 
synchronisch teilen), vier Möglichkeiten für eine Verspätung um 1 Phase, 
drei Möglichkeiten für eine solche um 2, zwei Möglichkeiten für eine um 
3 Phasen und eine Möglichkeit für eine Verspätung um 4 Phasen, so kann 
man dieses Schema aufbauen, indem man die Verspätungsperiode für 
jede, eben gebildete obere Tochterzelle nach Zahlen wählt, welche durch 
Würfeln oder durch Ziehen von Karten mit Zahlen von denselben Ver 
hältnissen (d.h. von 15 zusammengemischten Ziffern haben fünf die Zahl 
0, vier die Zahl 1, drei die Zahl 2, zwei die Zahl 3 und eine die Zahl 4) 
erhalten sind. Zellen, welche ihre Periode um mehr als 16 Phasen ver- 
größert haben, verlieren die Teilungsfähigkeit. 

Abb. 9 zeigt ein auf diese Weise zusammengestelltes Schema (F). 
Wenn man die Summe der Mitosen ihrer letzten zehn Kolonnen (von 
denen in Abb. 9 nur fünf angeführt sind) zusammenrechnet, so erhält 
man 49 Mitosenpaare mit gleichen Phasen, 29 Paare mit Verspätung und 


17 Paare mit Vorauseilen. Der Verspätungskoeffizient ist gleich 2 = 1,7. 


Aber auch dieses Schema entspricht noch nicht völlig der Wirklichkeit. 
Es wurde angenommen, daß bloß die hintere der Tochterzellen das Tei- 
lungstempo verlangsamt, und die vordere sich in dem Tempo der Mutter 
zelle entwickelt. Dabei sehen wir auf dem Schema, daß an dem basalen 
Ende der mitotischen Zone immer Zellen vorkommen, die sich oft teilen. 
Mit dem Fortschreiten der Entwicklung der anderen Zellen der Säule 
werden sie immer mehr und mehr nach hinten verschoben und vonein- 
ander getrennt; jedoch hören sie nie mit der Teilung auf, weshalb auf 
einem solchen Schema die mitotischen Figuren bloß allmählich seltener 
werden. Um diese Ungenauigkeit zu beseitigen, müssen wir in unseren 
Schematen noch die Verlangsamung des Teilungstempos der unteren 
Tochterzelle im Vergleich zu dem der Mutterzelle einführen, ausgenom- 
men nur die unterste Zelle der Säule, welche immer eine der Mutterzelle 
gleiche Teilungsperiode besitzen muß, da widrigenfalls die ganze Säule 
bald aufhören würde, sich zu teilen. Dabei muß die Tempoverlang- 
samaung der Teilung bei der vorderen Zelle (jedenfalls in der Mehrzahl der 
Fälle) kleiner sein als bei der hinterei:. 

Auf Abb. 9 ist ein solches Schema (G) abgebildet, wo der Einfachheit 
halber vorausgesetzt ist, daß der Kern der unteren Tochterzellen im Ver- 
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gleich zur Mutterzelle seine Ruheperiode immer um eine Phase und die 
obere ihre Ruheperiode um zwei Phasen verlängert. Zellen, welche das 
Teilungstempo bis auf 8 Phasen verlangsamt haben, teilen sich nicht 
mehr. Hier sieht man klar das allmähliche Verlôschen der Mitosen an 
dem basalen Ende, aber das Verhältnis zwischen den Phasen entspricht 
wenig der Wirklichkeit (zu wenige Paare mit Vorauseilen). Fiihrt man 
auch in dieses Schema das Element des Zufälligen ein, so nähern sich die 
Mitosenverhältnisse um vieles denen, die wir in Wirklichkeit beobachten. 

Man kann viele solcher Schemata zusammenstellen. Ich will sie hier 
nicht ausführlich besprechen, da es uns zu weit ins Gebiet der Hypothesen 
führen würde, und will als Beispiele nur zwei solcher Schemata an- 
geben. 

Das erste Schema (H auf Abb. 10) ist folgendermaßen zusammen- 
gestellt: Die untere Tochterzelle verlängert ihre Entwicklungsperiode 
im Vergleich zu der Mutterzelle um 0—4 Phasen mit folgenden Möglich- 
keiten: Für die Verspäteten um null Phasen fünf Möglichkeiten, um eine 
Phase vier Möglichkeiten, um zwei Phasen drei Möglichkeiten usw. 
In gleicher Weise bleibt die obere Tochterzelle von der unteren zurück. 
Die Zahlen der Verspätungsperioden auf diesem Schema sind durch 
Ziehen von Karten mit denselben Zahlenverhältnissen festgestellt. Zellen 
mit einer Ruheperiode von 12 Phasen teilen sich nicht mehr. Die 
letzten zehn Säulen ‘dieses Schemas (in den Abbildungen sind nur 
fünf angeführt) enthalten 55 Mitosenpaare mit gleichen Phasen, 42 
mit Verspätung und 13 mit Vorauseilen. Der Verspätungskoeffizient 


ie = = 3,3% (etwas zu groß). 


Das zweite Schema (J) ist etwas anders aufgebaut. Zum Unterschiede 
von allen vorhergehenden Schematen kann hier die obere Tochterzelle 
manchmal das Tempo ihrer Teilung etwas weniger verlangsamen als die 
obere, aber dieses geschieht seltener als das Gegenteil. Das Schema 
nimmt an, daB die untere Tochterzelle die Entwicklungsperiode bis zur 
nächsten Teilung um null bis vier Phasen verlängert, mit Môglichkeiten, 
welche von null bis vier kleiner werden, d. h. für eine Phase vier Méglich- 
keiten, für zwei Phasen drei Môglichkeiten usw. (ebenso wie beim 
Schema H). Die obere Zelle verlangsamt das Tempo der Teilung um eine 
bis fünf Phasen mit Möglichkeiten: für eine Phase fünf Möglichkeiten, 
für zwei Phasen vier Möglichkeiten, für drei Phasen drei Möglichkeiten 
usw. Auf diese Weise haben die Paare mit Verspätung und mit gleichen 
Phasen die meisten Ausbildungsmöglichkeiten. Zellen mit einer Ent- 
wicklungsperiode von mehr als 16 Phasen auf dem Schema verlieren die 
Teilungsfähigkeit. Dieses Schema zeigt uns das allmähliche Verlöschen 
der Mitosen am basalen Ende der Mitosenzone, ebenso wie drei schwach 
ausgedrückte Mitosenwellen. Die letzten zehn Säulen (von denen im 
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Abb. 10. 
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Schema nur fiinf angefiihrt sind) enthalten 11 Mitosenpaare mit gleichen 
Phasen, 17 Paare mit Verspätung und 11 Paare mit Vorauseilen. Der 


né 17 r és) eal 
Verspätungskoeffizient — ;; =1,5. Diese Größen kommen den in Wirk- 


lichkeit beobachteten sehr nahe. 

Aus allem bisher Gesagten ist zu ersehen, daß wenn wir ein Schema 
der Entwicklung der Zellensaulen aufbauen, in der Voraussetzung, daß jede 
hintere Zelle im Verhältnis zu der vorderen ihre Teilungsfrequenz ver- 
langsamt, wir dieselben Erscheinungen erhalten, welche in Wirklichkeit 
im Wurzelmeristem zu beobachten sind, und zwar: 1. periodische Mi- 
tosenanhäufungen, 2. konsequentes Aufeinanderfolgen der Phasen in den 
angrenzenden, in Mitose befindlichen Zellen, 3. bestimmte Zahlenver- 
hältnisse zwischen drei Typen von Paaren der sich teilenden Zellen. Da- 
her sind wir berechtigt anzunehmen, daß dieses Schema der Wirklichkeit 
entspricht, und daß bei der Entwicklung der Zellsäulen im Meristem einer 
Wurzelspitze die Häufigkeit der Zellteilung gegen das basale Ende hin 
allmählich abnimmt. 

Die vorliegende Arbeit belegt die beschriebene Gesetzmäßigkeit der 
Verteilung der Zellmitosen natürlich durch eine ungenügende Anzahl von 
Beobachtungen. Außerdem müssen sie an anderen Pflanzen nachgeprüft 
werden. 


Gleiche Verhältnisse der Mitosenphasen finde ich im Wurzelmeristem 
bei Euphorbia Lathyris vor!. Der Verspätungskoeffizient ist hier meistens 
größer als eins, und man beobachtet auch die umgekehrte Abhängigkeit 
zwischen der Anzahl der Mitosenpaare mit gleichen Phasen und der Zahl 
der Paare mit Verspätung. 

In umstehender Tabelle 6 sind die Zahlen der Mitosenpaare mit glei- 
chen Phasen, mit Verspätung und mit Vorauseilen und die Verspätungs- 
koeffizienten für die Wurzeln der genannten Euphorbia zusammengefaßt. 
Umstehende Tabelle 7 veranschaulicht das Verhältnis in Prozenten der 
Mengen dieser drei Typen der Paare. 

Diese Pflanze ist für meine Arbeit von besonderem Interesse, da in 
den vielkernigen Zellen der Milchröhren ihrer Wurzel in dem Abschnitt, 
welcher in der Teilungszone liegt, eine gleichzeitige Teilung der Kerne 
vor sich geht, wobei die Mitosenphasen eine regelmäßige Welle bilden 
(NEMEC a. a. O.). 

Da hier die Kerne voneinander durch Zellenwände nicht getrennt 
sind, so ist es méglich, daB hier die Verspätung in der Entwicklung der 
nachfolgenden Kerne viel deutlicher ausgedriickt wird, und die Teilungen 
ergeben darum eine sehr regelmäßige Ablösung der Phasen (wie auf dem 
Schema A). Jedoch stößt diese Erklärung auf eine große Schwierigkeit, 


Das Stuuium dieser Pflanze habe ich noch nicht zu Ende geführt. 
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Tabelle 6. 
Mitosenpaare mit Koeffiz. 
Nr. Total . Ver- 
gleichen Ver- Voraus- 
Phasen spätung eilen spätung 
92—67 Mitosenpaare 
2 27 35 30 92 1,2 |) Mittlere Größe des Ver- 
11 41 25 89 1,6 spätungs - Koeffizienten 
13 17 37 24 78 1,5 = 1,5, Schwankungsam- 
14 18 31 18 67 1,7 |} plitude =1,7-1,2=0,5 
58—38 Mitosenpaare 
1 15 19 12 46 1,5 
3 16 20 20 56 1 
+ 19 19 20 58 1 . 
6 13 8 17 38 05 ee à 2 
8 | 18 15 9 | 4 | 17 OPEN 
9 11 18 16 45 1,1 
15 24 14 6 44 2,3 























Mittlere GrôBe 1,4 


da das Verspäten der Phasen in der Kernteilung nicht nur in einer Rich- 
tung vor sich geht, sondern auch in der entgegengesetzten. In 2/, der bis 
jetzt untersuchten Milchröhren der Euphorbia-Wurzeln wurde eine Ver- 
spätung in den Teilungsphasen 

und in der Richtung zur Wurzelbasis 
96-58 Mitosenpaare mit beobachtet (d.h. wie bei der Mehr- 











gieichen Ver- Vor- zahl aneinander grenzender, sich 

- "4 Le — teilender gewöhnlicher einkerni- 
13 = @ a ger Zellen). In 1/, der Fälle war 
u 26 46 28 die Reihenfolge der Phasen in der 
14 27 46 97 umgekehrten Richtung zu beob- 
2 29 38 32 achten, und schließlich in 1/, der 
4 33 33 34 Fälle waren beide Richtungen vor- 











handen. Irgendeine Abhängigkeit 
zwischen der Reihenfolge der Teilungsphasen in den Milchröhren und 
dem Verhältnis der Phasen in den benachbarten einkernigen Zellen (d.h. 
dem Verspätungskoeffizienten) konnte nicht festgestellt werden. Bem- 
nach ist es auch sehr möglich, daß die Reihenfolge der Teilungsphasen 
in den Milchröhren durch andere Ursachen bedingt ist (Diffusionsver- 
breitung der Hormone). Hier sind noch fernere Untersuchungen nötig. 





Schließlich ist es noch von Interesse, auf das Verhältnis der Kurven 
der Mitosenverteilung in den Wurzeln zu den Kurven des Zellwachstums 
hinzuweisen. Diese Kurven entsprechen einander nicht. Auf der Abb. 11 
zeigt die obere Kurve die Verteilung der Mitosen in der Wurzel (Nr. 9) 
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ihrer Länge nach für je 105 # (die Wurzelspitze liegt links), während die 
untere Kurve das allmähliche Wachsen der Zellen in den entsprechenden 
Abschnitten einer Zellensäule aus der Mittelpartie des Periblems ver- 
anschaulicht. Die Zahlen auf der oberen Kurve zeigen die Quantitäten 
der Mitosen und diejenigen der unteren Kurve die Durchschnittslängen 
der Zellen in yw an!. 

Aus dieser Kurve ist zu ersehen, daß die Zellen, welche dem Vege- 
tationspunkt der Wurzel anliegen, ziemlich langsam an Länge zunehmen, 






Men in 4 





der Ze 





Abb. 11. 


wahrscheinlich im Zusammenhang mit der Vermehrung der Zellteilungen, 
und erst an der Endgrenze der Mitosenzone vergrößern sich die Zellen 
sehr rasch (augenscheinlich wieder mit dem Verlöschen der Zellteilungen). 


Die vorliegende Arbeit ist weder vollkommen noch ganz abgeschlossen. 
Sie zeigt bloß die Möglichkeit und die große Wahrscheinlichkeit einer 
einfachen Erklärung einiger Gesetzmäßigkeiten, welche bei der Mitosen- 
verteilung im Meristem der Wurzelspitze und vielleicht auch in anderen, 
sich lebhaft teilenden Geweben beobachtet werden und möchte den Weg 
für weitere Forschungen weisen. 


1 Diese Durchschnittslängen werden durch die Division der Lange des Ab- 
schnittes der Zellensäule durch die Anzahl der in ihm vorhandenen Zellen erhalten. 








(Aus dem Histologischen Institut der I. Universität Moskau, Prof. GuRwITscH.) 


ANALYSE DER MITOGENETISCHEN INDUKTION 
UND DEREN BEDEUTUNG IN DER BIOLOGIE DER HEFE:. 
Von 
M. Baron. 

Mit 26 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 28. Oktober 1929.) 


Erster Abschnitt. 


Problemstellung. Die Beschleunigung des Teilungsrhythmus 

durch Induktion. 

In seiner wiederholten Analyse des Wesens der experimentellen mito- 
genetischen Induktionswirkung gelangte GurwITscH zu folgender For- 
mulierung des Effektes. Die auf Fremdinduktion reagierenden Gewebe 
(Detektoren) sind stets mit eigenen Strahlungsquellen von einer be- 
stimmten Intensität behaftet, die einen für das gegebene Substrat unter 
den gegebenen Bedingungen typischen mittleren Teilungsturnus seiner 
Zellen bedingen. Die experimentelle (Fremd-) Induktion steigert natur- 
gemäß die lokale Intensität der Bestrahlung und hat eine Abkürzung des 
typischen unbeeinflußten Teilungsturnus, d. h. eine vorzeitige Teilung 
einer Anzahl von Zellen zur Folge. In dieser Abkürzung des Teilungs- 
turnus erschöpft sich die unmittelbar nachweisbare mitogenetische Wir- 
kung der experimentellen Induktion. Daß ihr eine mitotische ,,Er- 
schépfung“ nachfolgt, bzw. unter Umständen auch gleichzeitig einher- 
geht, läßt sich nur durch spezielle Versuchsanordnungen nachweisen. 

Die Beweisführung seiner Formulierung wurde von GURWITSCH auf 
Grund seiner Versuche mit Induktion abgeschnittener Zwiebelwurzeln 
geführt. Die Eigeninduktion innerhalb einer solchen sinkt sehr be- 


1 Herr Ingenieur E. Lupwie hatte die Freundlichkeit, uns darauf aufmerk- 
sam zu machen, daß ihm bereits im Jahre 1916 der Nachweis der Hefestrahlung 
auf Grund der Einwirkung auf die photographische Platte gelungen ist (Bier- 
brauerei-Ztg 1916). Die Identität dieses Phänomens mit den mitogenetischen 
Strahlen muß indessen unseres Erachtens bezweifelt werden. Lupwie kam näm- 
lich zu seinen Lichtbildern, indem er Hefekulturen durch schwarzes Papier, rotes 
Glas und dünne Holzplatten einwirken ließ. Alle diese Medien sind aber für 
ultraviolette Strahlen von dem für uns in Betracht kommenden Wellenbereich 


(um 2000 Ängström) nicht durchlässig. 
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deutend (erlischt auch möglicherweise völlig), es wirkt aber offenbar der 
im Augenblicke der Operation herrschende Strahlungsimpuls noch eine 
Zeitlang nach, so daß die Mitosen in der abgeschnittenen Wurzel ganz 
allmählich im Laufe von mehreren Stunden abklingen. Wird nun eine 
frisch abgeschnittene Wurzel in gewohnter Weise induziert, so fällt das 
Ergebnis verschieden aus, je nachdem sie eine, zwei oder drei Stunden 
nach Beginn der Induktion fixiert wird. Dem anfänglichen positiven 
Induktionseffekt während der ersten 2 Stunden folgt etwa 3Stunden nach 
Induktion ein annähernd gleich großes Defizit, d. h. ein Uberwiegen der 
nichtinduzierten Seite. Die wohl einzig plausible Deutung des Phäno- 
mens wurde von GURWITSCH durch die Annahme gegeben, daß eine An- 
zahl Zellen sich eben infolge Fremdinduktion vorzeitig teilten und in dem 
Zeitpunkte, wo sie sich normalerweise teilen sollten, kein Ersatz für sie 








mehr möglich war, wo- ER : gr 
durch: ein Defizit im Tabelle 1. In ye gl Wurzeln nach 
Vergleich mit der un- = ‘ 
beeinfluBtenSeite,wo  suchsdeuer | Induzierte | Nichtinduzierte|  Differens 
alles normal, d. h. in Stunden et ses in % 
rechtzeitig ablief, auf- 1 242 230 + 45 
treten muBte. 15 305 303 + 07 

Wir haben die 1,5 337 338 - 03 
Schilderung des Ex- 2 400 360 +10 
perimentes von GUR- 2 503 425 +16 
WITSCH und seine For- 2,25 396 293 +25 
mulierung des In- 3 460 513 -10 
duktionseffektes der . 196 260 -24 
Darstellung unserer ar 2 200 -37 
Ergebnisse vorausge ni nr wo 7 

8 ne th 6 285 270 + 45 











schickt, weil sie den 
Ausgangspunkt unserer Betrachtungen bildete und einen Leitfaden zum 
Eindringen in viele, bisher ganz unverständliche Eigenheiten der Biologie 
der Hefekulturen gab. 

Die grundlegende, der Erklarung bediirftige Tatsache ist schon lange 
bekannt: Wird eine einzelne, isolierte Hefezelle in ein frisches Nähr- 
medium gebracht, so beharrt sie auBerordentlich lange im Ruhezustande, 
die erste Sprossung erfolgt mit anderen Worten erst sehr spät. Obwohl 
die absolute Größe dieser Ruheperiode naturgemäß von der Rasse, dem 
Alter des Stammes und einer Anzahl von Milieubedingungen abhängt, 
wird sie stets um einen sehr bedeutenden Betrag diejenige des zweiten und 
der nachfolgenden Teilungsturnusse übertreffen, die mit jedem weiteren 
Teilungsschritt sich immer mehr zusammendrängen, um schließlich nach 
mehreren Generationen das für die betreffende Rasse überhaupt mögliche 
Zeitminimum von etwa 2—3 Stunden zu erlangen. Dieses ist der Kulmi- 
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nationspunkt im Lebenszyklus einer Kultur unter den gegebenen Be- 
dingungen. Nach Maßgabe der Erschöpfung des Substrates und der An- 
häufung von Stoffwechselprodukten nimmt die Intensität der Vermeh- 
rung allmählich ab, bzw. die Dauer jedes Turnus nimmt zu, bis die 
Sprossungen zum völligen Stillstand kommen, wobei aber manche Zellen 
mit unvollendeten Sprossen gewissermaßen im erstarrten Zustande ver- 
harren. 

Die erste genauere Beobachtung in diesem Sinne scheint von Mrr- 
SCHERLICH aus dem Jahre 1843 zu stammen, der die erste Sprossung einer 
frisch ausgesäten Hefezelle erst nach 13 Stunden, die zweite schon 4 Stun- 
den darauf auftreten sah, und auch den weiteren auf- bzw. absteigenden 
Schenkel des ganzen Lebenszyklus einer Hefekolonie schilderte. Ana- 
loge Beobachtungen liegen in großer Zahl vor. So finden wir in einer 
modernen Monographie folgende Angabe: „Die Ursachen der langsamen 
Entwicklung der ersten Hefezelle sind uns noch unbekannt. Man macht 
oft die Erfahrung, daß kleine Mengen von Hefezellen, die in ein größeres 
Flüssigkeitsvolumen ausgesät werden, sich im Beginne nur langsam ver- 
mehren, worauf nach einer bedeutenden Ansammlung von Hefezellen die 
Vermehrung an Intensität bedeutend zunimmt, und zwar bis zu einem be- 
stimmten Zeitpunkte, wo sie ihr Maximum erreicht, um dann zu sinken 
und zum völligen Stillstande zu kommen“ (von uns gesperrt). Unsere 
eigenen Untersuchungen, bei denen wir nach LINDNERs Verfahren ein- 
zelne Hefezellen im Hängetropfen isolierten, führten zum gleichen Er- 
gebnis. 

Eine gewisse Analogie mit den eben geschilderten Verhältnissen bei 
der Hefe scheint auch in den Gewebskulturen in vitro vorzuliegen, wo von 
einigen Forschern, insbesondere von A. FISCHER, behauptet wurde, daß 
bei völlig isolierten Zellen nie Mitosen auftreten und eine gewisse Zellen- 
anhäufung hier zur Voraussetzung gehört. Diese an sich unbestreitbaren 
Erfahrungen sind aber nicht eindeutiger Art, da hier auch andere Ver- 
hältnisse wie in den Hefekulturen vorliegen könnten, auf deren Analyse 
hier nicht näher eingegangen werden kann. 

Wenn wir jetzt daran schreiten, einen Erklärungsversuch für das Zu- 
standekommen des oben geschilderten Lebenszyklus einer Hefekultur 
zu geben, so fällt es natürlich nicht schwer, den absteigenden Schenkel 
und schließlichen Stillstand der Vermehrung durch Anhäufung der Stoff- 
wechselprodukte im Substrat zu erklären. Die Erschöpfung des letzteren 
mag dabei eine untergeordnete Rolle spielen, was man durch Verdünnung 


1 Es handelt sich hier nicht um das Verhältnis zwischen Zeit und ,,Spros- 
sung“, sondern um die Zeitbeziehung zur Zellenzahl. So fanden sich nach Mır- 
SCHERLICH nach 13 Stunden zwei Zellen vor (die Tochterzelle erreicht bereits 
die Größe der Mutterzelle), nach 16 Stunden bereits vier erwachsene Zellen. Es 
ist die Zeitdauer des ganzen Teilungszyklus, die registriert wurde. 








und deren Bedeutung in der Biologie der Hefe. 31 


mit destilliertem Wasser oder Entfernung der Stoffwechselprodukte durch 
deren Bindung beweisen kann. Eine zum Stillstand gebrachte Kultur 
setzt unter diesen Umständen ihre rege Vermehrung von neuem fort. 

Die Deutung der allmählichen Zunahme der Vermehrungsintensität 
stößt aber, wie wir sahen, auf weit größere Schwierigkeiten. In der schon 
vor längerer Zeit von uns nachgewiesenen mitogenetischen Strahlung 
der Hefezellen glauben wir den Schlüssel zum näheren Verständnis dieser 
grundlegenden Tatsache finden zu können. 

Es kann als feststehend betrachtet werden, daß die auf experimen- 
tellem Wege nachweisbare mitogenetische Strahlung aus den Hefezellen 
von ihnen selbst erzeugt wird. Da wir aber andererseits durch Be- 
strahlung einer Hefekultur von außen — auch von einer anderen eben- 
solchen Kultur, d. h. auf dem Wege der Mutoinduktion — die Vermeh- 
rungsintensität der Hefezellen bedeutend steigern können, mit anderen 
Worten sich die Zellen dureh die von auswärts kommende mitogenetische 
Strahlung im Sinne ihrer Vermehrungsintensität beeinflussen lassen, so 
ist es ein naheliegender, ja eigentlich zwingender Schluß, daß jede Zelle 
auch durch Selbstinduktion, d. h. ihre eigene Strahlung zur Teilung ange- 
regt werden muß. Ohne des genaueren auf das Problem der Autoinduk- 
tion einzugehen, wollen wir hier nur auf die Arbeit von FRANK und SAL- 
KIND (18) hinweisen, die den Nachweis des mitogenetischen Aufleuchtens 
der in Furchung begriffenen Eier von Strongylocentrotus droebachensis er- 
brachten. Das Aufleuchten geht zeitlich sowohl der ersten als der zweiten 
Teilung voran. Ein derartiger Nachweis läßt sich leider an Massen- 
kulturen in der Art der Hefen nicht erbringen, da hier der für Echiniden- 
eier so typische Synchronismus der Teilungen fehlt. Man bleibt hier da- 
her bezüglich des ‚‚Aufleuchtens‘‘ auf bloße Vermutungen angewiesen. 

Steht es einmal so, so leuchtet es ohne weiteres ein, daß eine völlig iso- 
lierte Zelle in bedeutend ungünstigeren Verhältnissen, als schon nur zwei 
Zellen und a fortiori als mehrere benachbarte Zellen steht, da ja ersteren- 
falls nur Eigenstrahlung bzw. Selbstinduktion, letzterenfalls auch gegen- 
seitige Bestrahlung, d. h. Mutoinduktion der Zellen, d. h. eine größere 
Totalintensität der Bestrahlung in Betracht kommt. 

Gehen wir von einer einzelnen isolierten Zelle aus, so wird die Inten- 
sität des ,,Strahlungsfeldes‘‘ der Kultur im Laufe mehrerer Zellgene- 
rationen naturgemäß stetig und theoretisch ins Unbegrenzte zunehmen. 
Der mitogenetische Effekt wird aber natürlich nicht gleichen Schritt hal- 
ten, undzwar schon deshalb nicht, weil früher oder später die Umwelts- 
bedingungen (Anhäufung der Stoffwechselprodukte) hemmend wirken 
müssen, hauptsächlich aber weil, wie die Gesamtheit unserer Erfahrungen 
über den mitogenetischen Effekt ergibt, derselbe, d. h. die Vermehrung 
der Teilungsintensität, nur in bestimmtem, relativ engem Rahmen Funk- 
tion der Strahlungsintensität ist, und die Zunahme der letzteren über ge- 
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wisse Werte hinaus zunächst ohne weitere Steigerung des Effektes bleibt, 
ja dann sogar ins Umgekehrte umschlägt, bzw. deprimierend wirkt. 

Zum experimentellen Nachweis der Mutoinduktion, als eines die 
Ruheperiode einer Hefezelle abkürzenden Faktors, liegen zwei Méglich- 
keiten vor. 

Es läßt sich zunächst eine solche innerhalb einer gegebenen Kultur 
selbst nachweisen, und zwar indem man in ihr möglichst günstige Be- 
dingungen zur Entstehung der Mutoinduktion schafft und ihr Verhalten 
mit demjenigen einer Kontrollkultur vergleicht. Derartige Bedingungen 
lassen sich durch eine entsprechend dichte Aussaat schaffen, wobei die 
einzelnen Zellen so dicht aneinanderrücken, daß sie sich durch ihre Aus- 
strahlungen schon in bedeutendem Maße gegenseitig beeinflussen. 

Eine zweite experimentelle Möglichkeit liegt darin, daß man in einer 
als Detektor dienenden Kultur die Zellen möglichst weitgehend vonein- 
ander isoliert Indem man dadurch die Mutoinduktion der Zellen inner- 
halb der Kultur selbst praktisch ausschließt, läßt sich ein um so größerer 
Effekt durch Induktion der Kultur von außen erwarten, der auch, falls 
es sich um eine zweite Hefekultur handelt, als Mutoinduktion aufgefaßt 
werden kann. Auch bei diesem Verfahren läßt sich der Nachweis er- 
bringen, daß durch experimentelle Induktion der Teilungsturnus der 
Hefezellen abgekürzt wird. 


Zweiter Abschnitt. 
Induktionsmethoden in Tropfkulturen,deren Technik, 
Zählungskriterien, statistische Analyse. 
§ 1. Hefestämme und ihre biologischen Besonderheiten. 
Es sei zunächst eine Rechtfertigung der Anwendung der Bezeichnung ,,mito- 
genetische‘ Strahlen auf die Induktionsvorgänge der beiden unserer Unter- 
suchung zugrunde liegenden Hefearten gegeben. Weder bei der Art Nadsonia 
fulvescens, noch bei Saccharomyces ellipsoideus wird echte Mitose beobachtet. 
Der Teilungsvorgang der ersten Art wurde in erschöpfender Weise von Napson 
und KONOTOKINA (8) geschildert. Es handelt sich um einen eigenartigen regres- 
siven Teilungstypus des Kernes, der mit Austritt von Chromatin ins Plasma und 
Degeneration von Resten des Karyosoms einhergeht. Alle von den Verfassern 
geschilderten Einzelheiten können wir auch aus eigener Erfahrung bestätigen. 
Bezüglich des Teilungsmodus des Saccharomyces und anderer Hefearten liegen 
zahlreiche Angaben vor (GUILLERMOND, SCHWELLENGREBEL, HIRSCHBRUCH), aus 
denen in übereinstimmender Weise hervorzugehen scheint, daß auch hier keine 
echte karyokinetische Teilung vorliegt. Wenn wir trotzdem den von GuRWITSCH 
eingeführten Terminus auch hier anwenden und nicht durch den von SIEBERT 
vorgeschlagenen ,,schizogenetische“ Strahlen ersetzen, so geschieht es haupt- 
sächlich, weil das Wort sich bereits einbürgerte, und weil es gegenwärtig feststeht, 
daß die Hefestrahlung mit den Strahlungen aus anderen bisher geschilderten 
Quellen identisch ist, bzw. daß es sich um ultraviolette Strahlung von den Wellen- 
längen etwa um 2000 Angstrôm herum handelt. 
Die Stammkultur der Art Nadsonia fulvescens wurde uns vor einem Jahr von 
Herrn Prof. G. Napson überlassen, dem wir auch hier unseren ergebensten Dank 
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aussprechen möchten. Nachdem schon die ersten orientierenden Versuche mit dieser 
neuen Art zu positiven Ergebnissen führten (vgl. Tabelle 2), hat sie sich all- 
mählich in unserem Laboratorium sowohl als Sender wie als Detektor allgemein 


eingebürgert. 








Tabelle 2. Versuche mit Mutoinduktion bei Nadsonia fulvescens. 
Nr. sprossender | % sprogsender 

der Ver- ne der in- | Formen der Differenz BEES der Ta- 
suche | dusierten Kult.| Kontzolle in % duktion in % 

1 14,5 > +6,5 81,2 

2 18 10,2 +78 764 

3 10,5 5,3 +5,2 98,1 

4 14 9 +5 56,5 














Der im Vergleich mit Saccharomyces ellipsoideus geringe Prozentsatz der 
Sprossungen hängt mit einem strengeren Abzählungskriterium als das bei ersterer 
Art geübten zusammen. 

Sie wurde als Strahlungsquelle auch von Frau SEWERTZOwWA (Bakteriologi- 
sche Station Moskau) mit Erfolg mit Bakterien als Detektoren benutzt. Die 
Statistik der mit Nadsonia als Detektor ausgefiihrten Versuche unseres Labora- 
toriums geht iiber 1000 hinaus. 

Die Vorzüge der Nadsonia vor der von uns früher gebrauchten Saccharomyces- 
Art (15) sind mannigfacher Art. Die Art ist vor allem nicht thermophil und gedeiht 
am besten bei Zimmertemperatur, was natiirlich die Anordnungsweise vieler 
Versuche auBerordentlich vereinfacht. Auch ihre Morphologie und bedeutende 
GrôBe erleichtert erheblich die Abzählung der Knospen. 

Da die Nadsonia-Art relativ wenig bekannt ist (Napsowns Schilderung stammt 
aus dem Jahre 19281), und da sie eine Reihe wesentlicher morphologischer und 
biologischer Eigentiimlichkeiten besitzt, méchten wir einige fiir unsere weiteren 
Zwecke besonders wichtigen Punkte des näheren beriihren. 

Die Nadsonia-Zellen bilden im flüssigen Medium ein oberflächlich gelegenes 
Häutchen. Die vegetativen Formen sind sehr in die Lange gedehnt, von 4—7,5 u 
im Durchmesser und bis auf 15 y Länge. Die Knospenbildung ist stets polar, in 
einer rein vegetativen Kultur ohne Kopulationsvorgänge wird als Regel nur je 
eine Knospe gebildet. Die junge Knospe sitzt der Mutterzelle, wie schon Napson 
hervorhebt, breit auf. Dieses Verbindungsstück gibt auch bei der Bereitung von 
Strichkulturen nur selten nach, es bleiben mit anderen Worten die Sprossungen an 
ihren Mutterzellen haften. Das läßt sich unmittelbar durch Zusammenstellung 
der Zählungsergebnisse einer Kultur zunächst in vivo und dann an einem An- 
strichpräparat beweisen (Tabelle 3). Dieser Umstand ist nicht ohne Bedeutung 





Tabelle 3. Zusammenstellung der Abzählungsergebnisse in Prozenten der Spros- 
sung in ein und derselben Kultur, zunächst in vivo und sodann am fixierten 
Präparat. Hefeart: Nadsonia fulvescens, 

















in Prozentsatz der 
Br. der Prosentents der Sprossung am fixierten | Differenz 
Kulturen Sprossung Strichpräparat 
1 12 10 +2 
2 9 9 0 
3 11 10 +1 
4 8,5 10 —1,5 
5 14,5 14 +0,5 
1 Die erste Arbeit datiert aus dem Jahre 1910/1911. 
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Planta Bd. 10. 
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für unser gewöhnliches Arbeitsverfahren (mit Anstrichpräparaten). Das möge 
auch Rossmann gegenüber betont werden, der eine Fehlerquelle in der Bereitungs- 
weise des Anstrichpräparates erblickt!. Daß diese Gefahr auch für Saecharomyces 
ellipsoideus illusorisch ist, vorausgesetzt, daß die Bereitungsweise des Präparates 
annähernd konstant ist, möge aus der Tabelle 4 ersehen werden. 


Tabelle 4. Zusammenstellung der Abzählungsergebnisse in Prozenten der Spros- 
sung in ein und derselben Kultur, zunächst in vivo und sodann am fixierten 
‚ Präparat. Hefeart: Saccharomyces ellipsoideus. 








% 
Nr. der Prozentsatz der Sprung am Bein Differenz 
1 18 15 +3 
2 16 13 +3 
3 15 13 +2 
4 16,5 14 +2,5 
5 12 10 +2 
6 14 13 +1 











Die Schilderung des Entwicklungszyklus der Nadsonia soll von dem von 
Napson und KoNOKOTINA gegebenen Schema ihren Ausgang nehmen. Für unsere 
Zwecke ist vor allem das Gesamtbild und Verhalten einer alten, zum völligen 
Stillstand gekommenen Kultur von Belang. Macht man einen Anstrich von einer 
etwa 1,5—2 Monate alten Agarkultur, so findet man etwa 50% Einzelzellen ohne 
Knospen. Es sind stark vakuolisierte, aufgetriebene Zellen mit einigen einge- 
schlossenen Fetttropfen. Durch Beobachtung von lebenden Zellen im Hänge- 
tropfen läßt sich der Beweis erbringen, daß es sich um rein physiologische Zu- 
stände handelt, da sie, in ein frisches Nährmedium gebracht, nach einer bestimm- 
ten Latenzzeit sich lebhaft vermehren. Außer diesen Zellformen findet man zahl- 
zahlreiche Diaden (siehe unten), in geringerer Anzahl auch Triaden, vereinzelte 
knospende Einzelzellen und relativ wenige Mikro- und Makrogameten und frühe 
Kopulationsfiguren. 

Es möge noch hervorgehoben werden, daß in unseren ziemlich alten Stämmen 
es nie zur Bildung von reifen Asci, geschweige denn von Sporen kam. Wir fanden 
stets nur schwache Neigung zur Kopulation, während die vegetative Vermehrung 
lebhaft vor sich ging. Das mag daran liegen, daß unsere Kulturen monatelang 
unter gleichbleibenden Ernährungsverhältnissen gezüchtet wurden, was nach 
Napsons Erfahrungen die Abspaltung asporogener Mutanten begünstigt, die 
aber ihr intensives Sprossungsvermögen beibehalten. 

Es sei nun der Evolutionszyklus einer derartigen alten, in ein frisches Nähr- 
medium gebrachten Kultur geschildert. Wird damit ein Hängetropfen von Bier- 


1 Anmerkung bei der Korrektur: Von Interesse ist die kurze Mitteilung von 
GxsEntus (Biochem. Z. 212, H. 1/3 [1929]: ,, Uber Stoffwechselwirkungen mito- 
genetischer Strahlen‘). Gesenıus hat die Hefe als Detektor nicht im morpho- 
logischen, sondern im chemischen Sinne benutzt, indem er mit WarBuRGs Me- 
thodik die Steigerung des Gasstoffwechsels bei mitogenetischer Bestrahlung fest- 
stellt. Er schreibt: „Verwendet man als Detektorzelle Saccharomyces ellipsoideus, 
so findet man nach vierstündiger Bestrahlung eine Steigerung des Gärungsstoff- 
wechsels von 8,8% als Durchschnitt von 79 Versuchen.‘ ,, Die Ausstrahlung fand 
mit Hefe als Induktor aus einer Entfernung von 5 mm auf die Versuchskultur 
durch ein Quarzblättchen, auf die Kontrollkulturen durch Glasblättehen statt.‘ 
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wiirze beschickt, so führen die Zellen ihre ersten Knospungen zwischen der 5. und 
12. Stunde aus. Die Mehrzahl der Knospungen fällt innerhalb der 7. bis zur 
10. Stunde. Die Knospe bleibt in Verbindung mit der Mutterzelle und bildet mit 
ihr zusammen eine symmetrische ,,Diade“. Indem am entgegengesetzten Pol 
der Mutterzelle eine zweite Knospe auftritt, entsteht eine ,,Triade“, die durch 
die besonders typische und stabile Form der ,,Tetrade“ ersetzt wird. Während 
der vollen Blüte der Kultur befinden sich alle Zellen im Zustande der Tetraden, 
was sich durch deren Entstehungsweise erklärt. 

Nachdem alle vier Zellen einerTetrade ihre endgültige Größe erreicht haben, 
werden an jeder Zelle, und zwar an den entgegengesetzten Polen, streng synchron 
neue Knospen gebildet, worauf der 
ganze Zellverband in der Mitte ein- 
reißt und dadurch zwei neuen Te- 
traden Ursprung gibt, die zunächst 
je aus zwei alten und zwei ganz 
jungen Zellen bestehen. Nach MaB- 
gabe des Alterns der Kultur und 
der Erschöpfung des Nährsubstra- 
tes tritt allmählich eine Involution 
bzw. Zerstörung der Tetradenan- 
ordnung ein: es treten Triaden, 
Diaden und schließlich auch iso- 
lierte, nicht knospende Zellen auf. 
Eine völlige Rückkehr der Kultur 
zum Ruhezustandefindet indessen 
nicht unmittelbar statt. Es pflegt 
vielmehr nach Zerfall der Tetra- 
den eine heterogame Kopulation 
aufzutreten, die die Morphologie 
der Kultur bedeutend verwickelt: 
Man sieht typische Makrogameten 
mit mehrfacher Knospenbildung 
und andere Formen auftreten, die 
fiir uns kein weiteres Interesse ha- 
ben, und die in erschöpfender Wei- 
se in der oben angeführten grund- 
legenden Arbeit von Napson und 
KoNoTOKINA geschildert wurden. 


Zu Abb. 1. Entwicklungsschema der Nadsonia fulvescens in Tropfenkulturen nach 
Napson und KoNOKOTINA (ergänzt in bezug auf die für vorliegende Abhandlung 
wichtigen Zwischenformen: 1, 3, 5, 6, 7). 
Vegetative Entwicklung: 
. Isolierte Hefezelle aus der jungen Kultur. 
. Entstehung der ersten Zelle. Junge Diade. 
. Entstehung der zweiten Zelle. Junge Triade. 
. Typischer Komplex einer jungen Tetrade aus der Blütezeit der Tropfenkultur. 
Triade aus vakuolisierten Zellen gleicher Größe, entstanden aus der zer- 
fallenden Tetrade im Stadium des Dekrements der Tropfenkultur. 
6. Diade aus den vakuolisierten, viel Fetttropfen enthaltenden Hefezellen. 
Ähnliche Herkunft. 
7. Isolierte Form aus der alten Tropfenkultur. Endprodukt des Zerfalles eines 
Triadenkomplexes. 





OF Whe 


3* 














36 M. Baron: Analyse der mitogenetischen Induktion 
Geschlechtliche Entwicklung: 


8. Bildung der Mikrogamete, begleitet von multipler Sprossung. 

9. Hi ion. 

10. Der kopulierende Dreier. Entstehen des runden Ascus. Charakteristischer 
K . 





opulationskanal. 
11. Entleerung des Inhalts beider Gameten in den Ascus. Ausprägung der Spore. 
12. Endgültiges Heranreifen der Spore. 
13. Ascus mit; einer von der Kopulationsfigur abgeschiedenen Spore. 
14. Eine verjüngte Spore, die die erste vegetative Hefezelle von sich gibt. 


Die Nadsonia-Kulturen haben nur selten Neigung zur Bildung von Konglome- 
raten. Wir finden dieses atypische Verhalten, wo der typische Entwicklungs- 
zyklus mit Tetradenbildung ausbleibt, also, wie bereits Napson hervorhebt, nur 
in Ausnahmefällen, z. B. bei Sporenbildung, unter ungünstigen Kulturbedingun- 
gen, bei Degeneration von Kulturen. 

Wir möchten noch schließlich hervorheben, daß in unseren Kulturen in Hänge- 
tropfen die zeitliche Abfolge im Auftreten der einzelnen, im vorangehenden ge- 
schilderten Formen dermaßen gesetzlich war, daß man durch bloße Inspektion 
einer Kultur bereits mehr oder weniger genau ihr Alter bestimmen konnte. 

Es erübrigt noch, das Verhalten der zum Stillstand gelangten Kulturen von 
Saccharomyces ellipsoideus zu schildern. Im Gegensatz zu Nadsonia kommt es hier 
zum völligen Stillstande der Knospung, es finden sich ausschließlich isolierte Zellen 
vor, und zwar entweder stark vakuolisierte, ovale vegetative Formen oder runde, 
durch reichlichen Fett- und Glykogengehalt ausgezeichnete ,, Dauerformen“. Das 
Zahlenverhältnis der ersten Art zur zweiten ist etwa wie 3 zu 1. Es sei noch 
hervorgehoben, daß während des Aufgehens der Kultur, solange sie noch den Höhe- 
punkt ihrer Intensität nicht überschritten hat, neue nichtsprossende isolierte Zell- 
individuen nicht mehr gebildet werden. Alle neugebildeten Zellen bleiben vielmehr 
zu Komplexen verbunden und zerfallen erst später bei zunehmendem Alter der 
Kultur. Dieser Umstand erleichtert hochgradig unsere Zählungen und gilt, wie 
wir sahen, auch für die Nadsonia-Art. 


§2. Technik der Bereitung von Tropfenkulturen. 


Für unsere im nächsten Abschnitt zu schildernden Versuche kamen aus- 
schließlich Kulturen in Hängetropfen in Betracht. Ihre Herstellung geschah fol- 
gendermaßen. In einen kleinen Erlenmeyerkolben wurden 10 ccm sterile Bier- 
würze gefüllt, die vorher gut geklärt werden muß, da jede Trübung und Verun- 
reinigung die spätere Abzählung sehr erschwert. Mittels einer Platinöse wird nun 
eine sehr geringe Menge des Materials einer Stammkultur eingetragen, die sehr 
sorgfältig mit der Öse an der Wand des Kolbens zerrieben wird, worauf der Inhalt 
sehr energisch geschüttelt und mit einem Glasstab durchgerührt wird. Es muß 
unbedingt eine gleichmäßige Verteilung der Elemente und vor allem eine völlige 
Auflösung größerer Konglomerate erreicht werden, was von besonderer Wichtig- 
keit für Saccharomyces ellipsoideus ist, wo alte Kulturen zum Verklumpen neigen. 
Die dermaßen bereitete Emulsion wird vor jedem Versuch in der Zählkammer 
geprüft. Für die weiter zu schildernden Versuche mit Fremdinduktion soll die 
Dichte der Suspension ja nicht mehr als 8000— 10000 Elemente pro Kubikmillimeter 
betragen. Es werden nun von dieser Emulsion auf ein sorgfältig entfettetes großes 
Deckglas 2 Tropfen aufgetragen, der eine dient als Kontrolle, der andere wird 
induziert. Die Entnahme der Tropfen geschieht entweder mittels einer ,, Normal- 
ése“ oder noch besser, einer Mikropipette. Beide Tropfen werden sorgfältig aus- 
gebreitet, wobei natürlich das gleiche Maß für beide eingehalten werden muß. 
Der Durchmesser der Tropfen beträgt etwa lcm. Das Deckglas wird nun um- 
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gekippt und als Deckel einer im weiteren zu schildernden Kammer mit Vaseline 
abgedichtet. Der Griff gelingt nach einiger Übung ohne jede Stérung der Kon- 
figuration der Tropfen. Es wird gewöhnlich für beide Tropfen eine gemeinsame 
Kammer gebraucht. Nimmt man gesonderte Kammern, so muß peinlich auf deren 
gleiche Größen geachtet werden, da wir oft die Beobachtung machten, daß die 





Vermehrungsintensität der Kulturen bedeutend als Funktion relativ unbedeu- 
tender Größenunterschiede der Ka n (z. B. gewöhnliche Delle der bakteriellen 
Kulturen und eine solche für Explantati wecke) schwankt. Es hängt dieses 
natürlich mit der O-Menge zusammen, die, wie ja schon Hausen nachwies, für 
die Vermehrung maßgebend ist!. 

Es sei auch darauf hingewiesen, daß alle ,,Vermehrungs- bzw. Wachstums- 
hefen“‘ im Gegensatz zu „Gärungshefe‘, lamellös sind, da die Vermehrung am 
intensivsten beim O-Optimum abläuft. 

Wir haben auch versvcht das flüssige Nährmedium durch Tropfen erstarrten 
Agars*zu ersetzen. Obwohl der allgemeine Verlauf der Entwicklung unter diesen 
Bedingungen keine Besonderheiten bietet, sind Agartropfen für uns wenig brauch- 
bar, und zwar aus folgenden Gründen: Die Verteilung der Elemente fällt wenig 
gleichmäßig aus, was für unsere Zwecke von Belang ist. Auch bringt es die Dichte 
des Substrates mit sich, daß die Tetraden weniger leicht einreißen und noch lange 
das Überschreiten des Kulminati ktes der Entwicklung überdauern. Bei 
Saccharomyces ellipsoideus entstehen aus denselben Gründen dichte Anhäufungen 
um die Mutterzelle, was für unsere Zwecke ebenfalls störend ist. 


$3. Zählungskriterien. Statistische Analyse. 

Wir wollen uns hier auf die Schilderung des allgemeinen Verfahrens beschrän- 
ken und die Besonderheiten und Einzelheiten im weiteren angeben. Entsprechend 
unseren besonderen Zwecken wird die Abzählung ausschließlich in vivo durch- 
geführt. Die Induktionskammer kommt auf den Objekttisch des Mikroskops, 
und es wird bei durchfallendem Lichte mit starken Trockensystemen beobachtet. 
Immersion ist stets entbehrlich. Die Zellen sind etwas größer als an fixierten und 
gefärbten Präparaten. Wir kamen mit dem System 7a und Okular 4 von 
REICHERT aus. 

Die Kulturen werden alle 3—4 Stunden durchmustert und abgezählt, wobei 
im Gegensatz zu unserer gewöhnlichen Arbeitsmethodik, die schon mehrmals 
geschildert wurde, und die für die betreffenden Zwecke die einzige geeignete ist, 
diesmal der Prozentsatz der nichtsprossenden isolierten Zellen bestimmt wird. Diese 
Unterscheidung ist außerordentlich leicht und sicher und von vollkommener 
Objektivität. 

Die Vorzüge der Abzählung am Lebenden, die eine kontinuierliche Beobach- 
tung der Kultur gestatten, sind so mannigfacher Art, daß sie wohl ohne weiteres 
einleuchten. 

Es ist von Wichtigkeit, daß im Hängetropfen die natürliche gegenseitige Lage 
der Elemente erhalten bleibt, was für die Beurteilung des Induktionseffektes bei 
Nadsonia auf Grund des oben über den Entwicklungszyklus Ausgeführten von 
Belang ist. Abgesehen davon wird im Tropfen auch ein etwaiges Abreißen junger 
Knospen von den Mutterzellen verhütet, was für die Genauigkeit der Abzählungen 
ebenfalls von Bedeutung ist. 

Es werden bei jeder Beobachtung der Kulturen je 1000 Elemente sowohl an 
der Kontrolle wie an der Induktion abgezählt, wobei die Anzahl der nichtspros- 
senden isolierten Zellen aufgezeichnet wird. In der Regel werden etwa 200 Ge- 
sichtsfelder durchmustert. 


1 | HANSEN erhielt bei 14° innerhalb 60 Stunden bei Durchströmung der Kam- 
mer mit Luft im Mittel 35,8 Zellen aus einer Zelle, ohne Durchströmung nur 11,2. 
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Nicht selten kommt es vor, daB eine Zelle, die besonders frühzeitig, z. B. 
schon 5 Stunden nach der Aussaat, die erste Knospe trieb, sich bereits mehrmals 
teilte, während im Tropfen noch ungeteilte Zellen blieben. Es entsteht somit die 
Frage, wie man eine Tetrade der Nadsonia mitzählen soll, als eine oder als zwei 
Teilungen? Analoge Fälle kommen auch bei Saccharomyces vor. Sofern wir uns 
hier nur mit dem Problem der ersten Teilung befassen, erschien es zweckmäßig, 
alle Berechnungen auf die ursprüngliche Zellenzahl der Kultur zu beziehen. Es 
sind auch die Bedingungen der mitogenetischen Strahlung bei der ersten und bei 
den nachfolgenden Teilungen nicht als identisch anzusehen. Auf Grund dieser 
Erwägungen werden derartige Komplexe stets als eine Teilung mitgezählt. 

Es sei noch hervorgehoben, daß die runden Dauerzellen des Saccharomyces 
ellipsoideus von uns den nichtsprossenden Zellen hinzugezählt werden, da wir 
keine merklichen Unterschiede im Auftreten der ersten Sprossung beider Formen 
wahrnehmen konnten. Die in alten Kulturen relativ selten auftretenden Makro- 
gameten mit mehrfacher Sprossung und Kopulationsformen mit dem charakte- 
ristischen Kopulationskanal werden von uns konventionell ebenfalls als Teilungs- 
formen aufgefaßt. Wir halten uns dazu um so mehr berechtigt, als die Absonde- 
rung der Mikrogameten und die Kopulation ja nur eine komplizierte Vermehrungs- 
weise der Hefezellen darstellen. 

Aus derartigen wiederholten Abzählungen einer Kultur läßt sich ein in der 
Abb. 2 usw. dargestelltes Gesamtbild. des „Erwachens‘‘ und Entwicklung einer 
in ein frisches Nährmedium gebrachten Kultur entwerfen. Unsere Aufmerksamkeit 
wird dabei unserer Aufgabe gemäß hauptsächlich auf die nichtsprossenden iso- 
lierten Zellen gerichtet, und deren allmählicher Schwund ist es, der durch die 
Graphik veranschaulicht wird. Der Induktionseffekt wird von uns, wie wir noch 
weiter unten sehen werden, aus den zeitlichen Verschiedenheiten des Schwundes 
nichtsprossender Zellen beurteilt. 

Es läßt sich a priori auch eine andere Methode der Beurteilung des Induktions- 
effektes in Hängetropfen denken, die auf Abzählung der Nachkommenschaft 
einer einzelnen in einem Hängetropfen befindlichen Hefezelle beruhen könnte. 
Dieses technisch recht einfache Verfahren stößt indessen auf schwerwiegende 
theoretische Bedenken. 

Wie aus unseren Diagrammen zu ersehen ist, weisen die in ein frisches Me- 
dium hineingebrachten Hefezellen große individuelle Schwankungen bezüglich 
des Zeitpunktes der ersten Teilung auf, der zwischen 4—5 und 12 Stunden aus- 
einanderliegen kann. Der physiologische Zustand der Zellen ist mit anderen Wor- 
ten nicht identisch. Wir haben auch keine Veranlassung, die Zellen jüngerer 
Kulturen für völlig identisch im Sinne ihres Vermehrungsrhythmus zu halten, 
obwohl hier der Ruhezustand natürlich abgekürzt ist. Sofern wir für diese phy- 
siologischen Schwankungen keine morphologischen Korrelate festsetzen können, 
schwindet auch jede Vergleichsmöglichkeit einzelner Elemente. Zuverlässig ist 
nur das Operieren mit statistischen Mengen, d.h. mit Tausenden von Einzel- 
kulturen. Unser Verfahren berücksichtigt dagegen bei jeder Abzählung 1000 In- 
dividuen, die Gesamtstatistik jedes Versuches umfaßt etwa 16 000 abgezählte 
Zellen. Die individuellen Schwankungen werden dadurch natürlich praktisch 
ausgeschaltet, und eine tatsächlich stattfindende Regelmäßigkeit der Befunde 
läßt sich theoretisch begründen. 

Von großem Interesse sind in dieser Hinsicht die Arbeiten von Napson, der 
bedeutende individuelle Unterschiede der einzelnen Hefezellen in bezug auf ihre 
Empfindlichkeit den ultravioletten, Röntgen- und Radiumstrahlen gegenüber 
nachwies. Es scheint, daß analoge, wohl mit dem physiologischen Zustande jeder 
Zelle verknüpfte Umstände auch hier vorliegen. 
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Dritter Abschnitt. 
Mutoinduktion innerhalb einer Kultur. 

Die vorangehende, möglichst erschöpfende technische und biologische 
Darstellung des Verhaltens der Hefekulturen ermöglicht es uns, die 
Schilderung unserer Induktionsversuche verhältnismäßig kurz zu ge- 
stalten. 

Die erste Versuchsreihe geht aus von einfachen, aus dem voran- 
gehenden sich mit Notwendigkeit ergebenden Überlegungen. Findet tat- 
sächlich eine teilungsfördernde mitogenetische Ausstrahlung aus jeder 
Hefezelle statt, so muß eine gegenseitige Stimulation derselben innerhalb 
einer Kultur nachweisbar sein. Das experimentelle Verfahren bestünde 
am einfachsten darin, daß man aus einer gemeinsamen Stammkultur 
zwei Tochterkulturen darstellt, die eine von dermaßen hochgradiger Ver- 
dünnung, daß eine gegenseitige Beeinflussung der Zellen auf ein Mini- 
mum reduziert bzw. praktisch zu Null wird, die zweite bedeutend 
konzentrierter. Da letzterenfalls die geforderte Mutoinduktion bereits 
unvermeidlich wäre, muß die zeitliche Differenz im ersten Auftreten und 
in der Intensität der Sprossungen hier und da nachweisbar sein. 

Technisch ist das Verfahren das denkbar einfachste. Es wird eine sehr 
verdünnte Emulsion aus einer alten, zum völligen Stillstand gekomme- 
nen Kultur bereitet und tüchtig umgerührt und geschüttelt. Die Kon- 
zentration soll etwa 8000 Zellen pro Kubikmillimeter betragen. Von 
dieser Kultur wird ein Tropfen auf ein Deckglas aufgetragen und als 
Hängetropfenkultur gebraucht. Es wird daraufhin zur Emulsion noch 
eine Portion Hefe aus der Stammkultur zugesetzt, bis eine etwa zehn- 
fache Konzentration der ursprünglichen (80 000-100 000 Zellen pro 
Kubikmillimeter) erreicht ist. Aus dieser höheren Konzentration wird 
eine zweite Hängetropfenkultur angesetzt, wobei man entweder für beide 
Tropfen ein gemeinsames großes Deckglas und entsprechend große 
feuchte Kammer nehmen kann oder beide gesondert aufstellt. Die wei- 
tere Aufgabe ist nun höchst einfach und besteht einzig darin, daß man 
periodisch den Prozentsatz der nichtsprossenden (isolierten) Zellen in 
beiden Tropfen abzählt und deren Abnahme nach der Zeit hier und dort 
festsetzt. 

Die Ergebnisse der Zählungen werden durch die Diagramme der 
Abb. 2 veranschaulicht, die sich auf Saccharomyces ellipsoideus beziehen. 
Es ist aus ihnen ersichtlich, daß die Ausgangskultur tatsächlich zum völ- 
ligen Stillstand kam, d. h. isolierte Zellen 100% ausmachten. Die ersten 
Sprossungen treten in beiden Kulturen (und zwar zunächst vereinzelt) 
nach 3 Stunden auf. Nach 6 Stunden wird der Unterschied zwischen 
beiden Kulturen schon recht auffallend, und er ist an seinem Kulmi- 
nationspunkt nach 10 Stunden, wo er 74% erreicht. 
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Eine statistische Formulierung des Sachverhaltes dürfte hier ent- 
behrlich sein, da der Unterschied unmittelbar in die Augen springt. 
Da indessen der Einwand erhoben werden könnte, daß bei Kulturen ver- 
schiedener Dichte der gleiche Prozentsatz isolierter Zellen subjektiv einen 
verschiedenen Eindruck machen könnte, wurden genaue wiederholte 
Abzählungen vorgenommen, die völlig objektive Ergebnisse brachten. 
Es wurden dabei in den 
kritischen Zeitpunkten der 
Kultur die Zählungen auf 
90 je 2000 Zellen, nicht auf 
1000 Zellen, wie sonst bei 
uns üblich, ausgedehnt. 

Unsere Diagramme auf 
| Abb. 3 und 4 geben die Er- 
gebnisse mit den Kulturen 
von Nadsonia fulvescens 
wieder. Sie bieten ein be- 
sonderes Interesse, inso- 
fern der Unterschied zwi- 
schen den beiden Kulturen 
nicht nur nach dem Pro- 
zentsatz hier und dort, 
sondern auch nach der 

Zeit bemessen werden 
kann, was hauptsächlich 
damit zusammenhängt, 
daß, zumalin unseren Kul- 
10 turen, die Ruheperiode der 
Nadsonia diejenige des 
Saccharomyces bedeutend 

LH. do. Mutt DO 8 übertrifft. Wir sehen, daß 

Abb. 2. Diagramme der Mutoinduktion. Versuch innerhalb der noch nach 7 Stunden der 

“it aan Prozentsatz der nicht- 

sprossenden Zellen in der 

verdünnten Kultur der ursprüngliche blieb, in der dichten Kultur dagegen 

auf 5% sank. Die verdünnte Kultur bildet längere Zeit ein Plateau in der 
Graphik, die dichtere stürzt jäh ab. 

Die Nadsonia-Kulturen sind auch noch in anderer Hinsicht von Be- 
deutung: da sie, wie wir bereits sahen, einen ganz typischen Entwick- 
lungszyklus besitzen, muß der ganze Bestand der Kultur früher oder 

1 In allen Diagrammen bedeuten die weißen Stäbe den Prozentsatz isolierter 


Formen in den Kontrollkulturen, die schwarzen Stäbe denjenigen in den experi- 
mentellen Kulturen. 
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später die Tetradenanordnung aufweisen. Wir durften auf Grund des 
vorangehenden die Annahme machen, daß dieses Stadium in der dichten 
Emulsion früher als in der verdünnten auftreten werde, und wurden in 
unserer Erwartung nicht getäuscht. Es tritt ein Zeitpunkt auf, wo 
erstere ausschließlich aus Tetraden besteht, letztere dagegen in er- 
drückendem Übergewicht Diaden und Triaden und nur ganz vereinzelt 
Tetraden aufweist. 

Dabei ist allerdings ein Punkt zu berücksichtigen, der leicht irre- 
führen könnte. Der intensive Wuchs der Nadsonia-Kulturen führt bei 
dichter Aussaat schon verhältnismäßig frühzeitig zur Erschöpfung des 
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Abb. 3. Diagramme der Mutoinduktion. Versuch innerhalb der Tropfenkulturen mit Nadsonia 
fulvescens. Tabelle 5, Versuch Nr.3. 


Substrates und zur Anhäufung der Produkte des regressiven Stoff- 
wechsels, was wiederum einen Zerfall von Tetraden zur Folge hat. Es 
treten mit anderen Worten nach dem Kulminationspunkte des Ge- 
deihens der Kultur wieder nichtsprossende Einzelformen auf, die im 
vorangehenden Stadium fehlten. Wir ersehen aus dem Diagramm auf 
Abb.4, daß in der 22. Stunde ihre Zahl schon 19% beträgt. Von beson- 
derer Wichtigkeit ist dabei, daß die verdünntere Kultur erst jetzt das 
Stadium der exklusiven Tetraden erreicht. 

Obwohl diese Zusammenstellung sicher von Interesse ist, möchten 
wir ihr keine entscheidende Bedeutung beimessen, da es sich ja um nicht 
völlig eindeutige Verhältnisse handelt. 

Wenn wir uns jetzt wiederum den Saccharomyces-Kulturen zu- 
wenden und ihren weiteren Verlauf verfolgen, so schen wir in der dich- 
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teren Kultur isolierte Zellen schwinden, während sie im verdünnteren 
Tropfen noch reichlich vertreten sind, z. B. wie im Versuch 2, 65% der 
Gesamtzahl ausmachen. 

Die Versuche brechen auf diesen Stadien naturgemäß ab, da die 
Zählungskriterien allmählich versagen. 

Unsere Versuchsergebnisse sind an sich völlig eindeutig. Unter 
11 Versuchen hatten wir keinen einzigen Versager zu verzeichnen. 
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Abb. 4. Diagramme der Mutoinduktion. Versuch innerhalb der Tropfenkulturen mit Nadsonia 
fulvescens. Tabelle 5, Versuch Nr. 5. 


Tabelle 5. Protokolle der Mutoinduktionsversuche innerhalb der Tropfenkulturen. 

















Zeit in Prosentsatz der Prozentsatz der ne de 
Stund isolierten Formen in verdünnter | isolierten Formen in dichter pa ge 
Emulsion Emulsion 
Versuch Nr. 1. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
Saccharomyces ellipsoideus. 

0 100 100 0 

3 100 100 0 

5 97 84 13 

7 40 46 





86 
Das Maximum des Induktionseffektes entspricht 








der 7. Stunde. 


Differenz 46%. 


Versuch Nr. 2. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 


0 100 
3 100 
6 95 
10 83 
12 65 


Saccharomyces ellipsoideus. 
100 


100 
51 
9 

9 


Das Maximum des Induktionseffektes entspricht der 10. Stunde. Differenz 74%. 
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44 
74 
56 
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Differenz in ab- 
soluten Zahlen 





a 


Zeit in Prozentsatz der Prozentsatz der 
Pressure isolierten Formen in verdünnter | isolierten Formen in dichter 
Emulsion Emulsion 
Versuch Nr. 3. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
Nadsonia fulvescens. 
0 50 50 
3 50 50 
6 49 21 
7 47 5 
9 38 5 
12 30 1 
16 21 0,5 
20 9 1 
23 6 6 
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Bis zur 6.—7. Stunde der Versuchsdauer bleibt die Kontrolle inert. Ein typi- 
sches Tetradenstadium wurde zum erstenmal in einem Tropfen dichter Emulsion, 
und zwar 12 Stunden nach Beginn des Versuches, entdeckt. In der Kontrolle war 
sie noch zu Ende des Versuches nicht endgültig zum Ausdruck gekommen. Diffe- 


renz erreicht 42%. 


Versuch Nr. 4. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
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Nadsonia fulvescens. 
50 
37 
17 
14 
3 
3 
1 
31 
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12 
33 
36 
32 
27 
19 

— 30 


Bis zur 9. Stunde des Versuches blieb die Kontrolle inert. Das Tetradensta- 
dium wurde zum erstenmal in einem Tropfen dichter Emulsion 12 Stunden nach 
Beginn des Versuches entdeckt. Das Induktionsmaximum entspricht der 9.Stunde. 


Differenz erreicht 36% . 


Versuch Nr. 5. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
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Nadsonia fulvescens. 

47 

12 
8 
5 
2 
2 





28 





0 
28 
32 
32 
26 
16 
5,5 
— 18 
— 18 
— 24 
— 22 
— 18 
-10 


Typisch charakteristische Umkehrung der gegenseitigen Verhältnisse von 
Kontrolle und Induktion im Stadium des Dekrementes der Kulturen, d.h. zu 
Ende des Versuches. In der Induktion treten die nicht sprossenden Formen 
wieder in großer Zahl und früher auf. Das Tetradenstadium wurde zuerst in einem 








44 


M. Baron: Analyse der mitogenetischen Induktion 





Tropfen dichter Emulsion um die 10. Stunde aufgefunden. In der Kontrolle erschien 
sie um die 18. Stunde. Das Induktionsmaximum entspricht 6—8 Stunden. Die 
Differenz erreicht 32%. 











Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Sad to) NE och: —— Differens in ab- 
Stunden verdünnter | isolierten Formen in dichter soluten Zahlen 
Emulsion Emulsion 
Versuch Nr. 6. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkülturen von 
Saccharomyces ellipsoideus. 
0 98 100 - 2 
+ 95 80 20 
6 95 62 33 
9 75 25 50 
12 46 23 23 
Der Hôchstpunkt des Induktionseffektes entspricht 9 Stunden. Differenz 


erreicht 50%. 








Versuch Nr. 7. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 


1% € 


10 


100 
100 
95 
81 
70 


Saccharom: 





yces ellipsoideus. 
100 


100 
54 
50 
35 


0 
0 
41 
31 
35 


Das Induktionseffektmaximum entspricht 6 Stunden. Differenz erreicht 41%. 


Versuch Nr. 8. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
Nadsonia ee 


wo © 


1 
19 
24 





5885888 





= 
24 
14 
2 
0 
28 





0 

14 
26 
36 
28 
16 

— 26 


Bis 9 Stunden des Versuches blieb die Kontrolle inert. Das Induktionseffekt- 


maximum entspricht 9 Stunden. Differenz erreicht 36% . 


punkt des Auftretens der Tetraden wurde nicht bemerkt. 


Versuch Nr. 9. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
Nadsonia fulvescens. 


oawo 


11 
18 
22 





weak SEES 





45 
45 
30 


0 
0 
4+ 





Eine Differenz im Zeit- 


2 

0 

26 
26 
25 

7 

- 2 


Bis 6 Stunden blieb die Kontrolle inert. Das Induktionseffektmaximum ent- 
spricht 6—11 Stunden. Differenz erreicht 26%. Typisches Tetradenstadium er- 
schien zuerst in der dichten Emulsion gegen die 9.—10. Stunde. In der Kontrolle 


wurde sie erst um die 22. Stunde entdeckt. 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 











cit in | isolierter. #ormen in te oterten Ta Formen in dichter nn un 
Versuch Nr. 10. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 
Nadsonia fulvescens. 

0 50 50 0 
+ 50 41 9 
6 46 30 16 
8 47 10 37 
13 31 r 8 23 
15 25 3 25 
18 12 2 10 
20 0 4 — 4 











Bis 6 Stunden bleibt die Kontrolle inert. Das Induktionseffektmaximum 
entspricht der 6.—11. Stunde. Der Héhepunkt des Induktionseffektes entspricht 
8 Stunden. Differenz erreicht 37%. Das typische Tetradenstadium erschien zu- 
erst in dichter Emulsion gegen die 15. Stunde. In der Kontrolle wurde sie erst 
20 Stunden nach Beginn des Versuches beobachtet. 


Versuch Nr. 11. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen von 


Nadsonia fulvescens. 
0 49 50 - 1 
4 50 50 0 
7 50 39 11 
9 46 9 37 
12 35 0 35 
16 12 0 12 
18 4 4 0 
22 11 9 3 











Bis zur 7. Stunde des Versuches blieb die Kontrolle inert. Das Induktions- 
effektmaximum entspricht 9 Stunden. Differenz erreicht 37%. Keine Differenz 
im Zeitpunkt des Tetradenauftritts wurde beobachtet. 


Die Deutung der Versuchsergebnisse bedarf indessen einer näheren 
Erörterung. 

Die an sich unbestreitbare gegenseitige Stimulationswirkung der 
Zellen kann von zweierlei Art sein: es kann sich sowohl um einen chemi- 
schen Faktor, als um mitogenetische Strahlung handeln. Ohne die Alter- 
native auf diesem Wege endgültig entscheiden zu wollen, neigen wir letz- 
terer Erklärung zu. 

Die chemische Stimulation wäre in unseren Versuchen etwa in dem 
Sinne denkbar, daß man sie auf eine Anhäufung der Stoffwechselprodukte 
in bestimmter Konzentration im Substrate zurückführt. Obwohl weder 
in der Literatur, noch in unseren bisherigen Erfahrungen Belege zu- 
gunsten dieser Annahme vorliegen, wäre sie natürlich nicht ohne wei- 
teres abzulehnen, da ja starke Konzentrationen der Abbauprodukte 
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sicherlich lähmend wirken, und es sich sehr wohl um einen Fall des 
ARNDT-SchuLzeschen Gesetzes handeln könnte, d. h. schwache Kon- 
zentrationen stimulierend wirken könnten. 

Wir wollen uns die Konsequenzen dieser Annahme etwas näher an- 
sehen. Es bestände eine Schwellenkonzentration der Abbauprodukte C, 
die die Zellen zur Sprossung in spezifischer Weise stimulieren soll, die 
Konzentration C’ entspreche dem Optimum der Stimulation. Es sollen 
nun die Zelldichten der beiden Kulturen wie 1:10, und, was eigentlich 
obligatorisch ist, die Konzentration der Abbauprodukte im Substrate 
proportional der Zellmenge im gleichen Volum des Substrates sein. Die 
Schwellenkonzentration C trete nun in der dichteren Kultur nach 
n Stunden nach der Aussaat auf, worauf schon Zellvermehrung auftritt, 
d. h. die Zellenzahl, aber folglich auch die Konzentration der Abbau- 
produkte, und zwar nicht nur proportional dem ursprünglichen Verhält- 
nisse wie 10:1, sondern der unaufhörlich zunehmenden Dichte der 
Kultur zunimmt. In der verdünnten Kultur würde die Schwellenkon- 
zentration erst nach 10 n Stunden erreicht werden, worauf erst die ersten 
Sprossungen beginnen. Wir sehen aus dieser schematischen Betrachtung, 
daß der Vorsprung der dichteren Kultur der verdünnteren gegenüber 
viel bedeutender sein müßte, als er durch das Verhältnis 10 :1 vorge- 
schrieben wird. Die Erfahrung zeugt aber vom Umgekehrten. Der tat- 
sächliche Vorsprung hinkt im Vergleich zu diesem Verhältnis bedeutend 
nach. 
Spricht schon diese Überlegung gegen eine rein chemische Auffas- 
sung der gegenseitigen Stimulation, so erscheinen uns die nun mitzu- 
teilenden Erfahrungen von noch größerem Wert. 

Von einer verhältnismäßig dichten Emulsion (100 000 Zellen pro 
Kubikmillimeter) wurden mittels Mikropipette zwei Tropfen von genau 
gleicher Größe genommen und auf einem Deckglas ausgebreitet, und zwar 
wurde der eine in gewöhnlicher Weise aufgetragen, so daß sein Durch- 
messer 0,5 cm betrug, der zweite mittels Platinöse über die Glasfläche 
bis zu einem Durchmesser von 1,5—2 cm ausgebreitet. Die in gleichen 
Mengen vorhandenen Hefezellen wurden demnach hier in verschiedener 
Dichte, d.h. gegenseitiger Entfernung ausgebreitet. Die Stoffwechsel- 
verhältnisse bleiben aber in beiden Fällen die gleichen :. 

Obwohl die Verschiedenheiten der räumlichen Beziehungen zwischen 
den Zellen in beiden Fällen keine allzugroßen waren, waren die Diffe- 
renzen des Teilungsrhythmus ganz ausgesprochen. Isolierte Zellen schwan- 
den in kleinen Tropfen viel früher als im ausgebreiteten (Tabelle 6). 


ı Es muß bei diesen Versuchen ganz besonders für Sättigung der Kammer 
mit Wasserdämpfen Sorge getragen werden, um die Eintrocknung des ausgebrei- 
teten Tropfens zu verhüten. 
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Tabelle 6. Mutoinduktion innerhalb zweier Tropfenkulturen von Nadsonia fulves- 
cens, die von gleicher Dichte, aber verschiedener Ausbreitung des Tropfens waren. 








Zeit in N Prozentsatz der isolierten Prozentsatz der isolierten Differens in ab- 
tention ormen in einem ausgebreiteten Formen in einem nicht aus- Satan: Dites 
Tropfen gebreiteten Tropfen ” 
Versuch Nr. 1. 
0 50 50 0 
+ 50 45 5 
6 50 42 8 
8 44 27 17 
10 24 . 10 14 
14 7 3 4 
16 4 4 0 
18 5 3 2 
22 9 11 - 2 











Das Induktionseffektmaximum entspricht 8 Stunden. Differenz erreicht 17%. 
Versuch Nr. 2. 


0 45 46 - 1 

3 45 45 0 

5 41 19 22 

7 32 22 10 
11 20 14 6 
14 15 9 6 
18 4 0,5 3,5 
21 1 1 0 











Das Induktionseffektmaximum entspricht 5 Stunden. Differenz erreicht 22%. 


Von noch größerer Bedeutung scheinen uns schließlich die Versuche 
zu sein, wo das flüssige Medium durch Bierwürzegelatine ersetzt wurde, 
wobei die Hefezellen sich nicht an der Oberfläche, sondern im Inneren des 
Tropfens befanden. 

Dis Versuchsanordnung war folgende: Es wurde in zwei Kolben 
sterile 10%ige Bierwürzegelatine gefüllt. Nach Auflösung der Gelatine 
durch Erwärmen wurde in dem einen Kolben eine verdünnte Emulsion 
der Hefe (Saccharomyces ellipsoideus) (etwa 8000 pro Kubikmillimeter), 
im zweiten eine etwa 10mal dichtere vom selben Stamm bereitet und je 
ein Tropfen von beiden auf ein gemeinsames Glas aufgetragen. Die 
Tropfen erstarrten sofort. Die Abzählung ergab hier keine Spur von 
Mutoinduktion. Die ersten Sprossungen traten in beiden Tropfen gleich- 
zeitig auf. Jeder nachweisbare Unterschied zwischen der dichteren und 
der verdünnten Kultur blieb hier aus, was im besten Einklange mit un- 
serer gesicherten Erfahrung steht, daß mitogenetische Strahlen durch 
Gelatine hochgradig absorbiert werden. Jede Zelle blieb hier von ihrer 
Umgebung gewissermaßen isoliert und auf Selbstinduktion angewiesen. 
Daß die Konzentration der Abbauprodukte in beiden Fällen nicht die 
gleiche bleiben konnte, erhellt von selbst. 
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Diese Tatsachen stehen in bester Übereinstimmung mit unseren 
früheren Erfahrungen über Absorption der mitogenetischen Strahlen 
durch Gelatine. Den früheren Angaben von A. und L. Guewirscx über 
Strahlen aus den Wurzelspitzen konnte ich neuerdings einige Versuche 
mit Hefestrahlung hinzufügen, die in der Arbeit von Franx (Biol. 
Zbl. 1929, H. 4) mitgeteilt wurden. Wir möchten diese Tatsachen auch 
Rerrer und GABOR entgegenhalten, die die Durchlässigkeit dünner Gela- 











siueschichten für mitogenetische Strahlen behaupten. 
Tavelle 7. Mutoinduktion innerhalb der Tropfenkulturen in erstarrter Gelatine 
(Saccharomyces ellipsoideus). 

Heit im PT. =. 0 isolierten Formen in dichter | Diflerens in ab- 
Stunden Emulsion Baisision soluten Zahlen 
Versuch Nr. 1. 

0 99 100 — 1 
3 98 98 0 
5 82 79 3 
7 70 68 2 
10 59 58 1 
Versuch Nr. 2. 
0 100 100 0 
+ 89 92 —3 
7 63 64 — 1 
10 56 55 1 
12 40 40 0 
Versuch Nr. 3. 
0 100 100 0 
3 100 100 0 
5 88 85 3 
8 65 67 2 
10 52 48 4 
12 38 39 1 
Versuch Nr. 4. 
0 97 100 -3 
+ 95 100 — 5 
6 80 82 2 
8 56 54 2 
10 44 47 —3 








Geringe Schwankungen nach beiden Richtungen liegen innerhalb der Fehler- 
grenzen. 


Zusatz bei der Korrektur: Eine weitgehende stimulierende Wirkung der Muto- 
induktion an Seeigeleiern wurde neuerdings von Franx festgestellt (mündliche 
Mitteilung, Arbeit im Druck): isolierte Eier im Hangetropfen blieben in ihrer 
Entwicklung und Widerstandsfähigkeit im Vergleich zu Massenkulturen im 
Hängetropfen merklich zurück. 
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Vierter Abschnitt. 


Stimulation der Tropfenkultur durch Induktion von außen. 

Unserer Absicht gemäß, die Stimulationswirkung durch Fremd- 
induktion nicht in der bisher von unserem Laboratorium üblichen Weise, 
sondern durch Beobachtung des ,,Erwachens“ einer zum Stillstand ge- 
kommenen Kultur nachgewiesen, gingen wir auch hier von hochgradig 
verdünnten Kulturen aus, wo die innere Mutoinduktion praktisch auf Null 
reduziert war. Bei der angewandten Verdünnung wurden im Gesichts- 
felde in der Regel etwa 3—4 Zellen angetroffen. 

Als Sender kamen hauptsächlich wiederum Hefekulturen zur An- 
wendung. Da wir bereits aus unseren bisherigen Arbeiten wußten, daß 
das Maximum der Strahlung mit der größten Sprossungsintensität inner- 
halb der Hefekultur zusammenhängt, ergab sich die Notwendigkeit, 
die Sender- und Detektorkultur von verschiedenem Alter zu gebrauchen. 
Die Senderkultur der Nadsonia muß mindestens 10—20 Stunden vor Be- 
ginn des Versuches ausgesät werden, da ja die intensivste Strahlung in den 
allerersten Beginn des Versuches fallen muß. Wird dieser günstige Zeit- 
punkt versäumt, so werden die Zellen des Detektors ihre Latenzperiode im 
wesentlichen unbeeinflußt durchlaufen und in die Sprossungsperiode ein- 
treten. Der günstige Augenblick des Nachweises der Induktion in unserem 
Sinne, d. h. durch Beurteilung der Zahl nichtsprossender Zellen, wäre 
damit verpaßt. Es ist damit selbstverständlich nicht gesagt, daß Fremd- 
induktion im weiteren versagt ;es stände uns aber nur unsere alte Methode 
der Abzählung von Standardknospen zur Verfügung, die ja durch eine 
deutlichere und objektivere ersetzt werden soll. Die Versuchsmethodik ge- 
staltet sich sehr einfach: Die Senderkultur wird auf Bier würzeagar in der 
schon vielfach geschilderten Weise ausgesät, nach deutlichem Angehen 
derselben ein Würfel herausgeschnitten, der dem Durchmesser des indu- 
zierten Tropfens entspricht, und am Boden einer speziellen flachen feuch- 
ten Kammer aufgestellt, die durch einen Objektträger mit dem Hänge- 
tropfen des Detektors abgedacht wird. In derselben Kammer wird in 
etwa 4 cm Abstand ein zweiter Agarblock ohne Hefebelag aufgestellt 
und ihm gegenüber ein, derselben Emulsion entstammender Kontroll- 
tropfen auf das Deckglas aufgetragen. Für die nötige Sättigung der 
Kammer wird durch Eintragen von nassen Fließpapierstreifen Sorge ge- 
tragen. Werden beide Partner Nadsonia-Kulturen entnommen, so wird 
die Kammer bei 14—18° gehalten, werden als Sender Nadsonia, als De- 
tektor Saccharomyces genommen, so wird die fiir beide mittlere Tempe- 
ratur von 20—21° gewählt. 

Die Kultur wird alle 3 Stunden mikroskopisch geprüft, wobei durch 
eine einfache Schlittenvorrichtung eine Verschiebung des Deckglases 
ermöglicht wird, so daß die beiden Tropfen, vom Hintergrunde der Agar- 
4a 


Planta Bd. 10. 
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blécke befreit, für bequeme Abzählung hergerichtet werden kénnen. Es 
versteht sich von selbst, daß der Boden der Kammer ebenfalls aus Glas 
besteht. Es wird in der üblichen Weise der Prozentsatz nichtsprossen- 
der Zellen abgezählt, und darauf werden die Tropfen wiederum in ihre 
ursprünglichen Lagen gebracht. Im weiteren wurde die Technik dahin 


5 3 

















Abb. 5. Schema der einfachen Induktionskammer. 1 Delle mit steriler Bierwürze, 2 Delle mit dem 
Sender (Hefekultur), 3 induzierter Tropfen, 4 Kontrolltropfen, 5 Deckglas. 


modifiziert, daB wir auch fiir die Senderkultur statt des festen Mediums 
fliissiges nahmen. Es wurden am Boden der Kammer zwei Glasringe 
angebracht, die als kleine Schalen dienten. Die eine wurde mit reiner 
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01 234 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 
Abb.6. Diagramme der Fremdinduktion. Versuch der Tropfenkultur mit Nadsonia fulrescens im 


Detektor. Tabelle 8, Versuch Nr. 3. 
steriler Bierwürze, die andere mit einer Bierwürzehefekultur beschickt. 
Die Aufstellung ist in Abb. 5 wiedergegeben. 

Etwa 18—24 Stunden nach der Aussat erscheinen an der Oberfläche 
der Bierwürze kleine matte Inseln, die allmählich zu einem kontinuier- 
lichen Belag zusammenfließen. Die Kultur ist nun zum Gebrauch als 
Strahlungsquelle fertig. 

Die flüssigen Kulturen haben mannigfache Vorzüge vor denen auf 
festem Nährboden. Der an der Oberfläche der Flüssigkeit befindliche 
Belag ist hauptsächlich aus den sich am intensivsten vermehrenden 
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Zellen zusammengesetzt. Wir wissen aber, daB das Strahlungsvermégen 
offenbar mit der Vermehrungsintensität zusammenhängt. Diese Zellen 
30 


25 


20 
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L:1 Lil i À 1 
01 2 3# 5 6 7 8 3 10 11 12 13 1% 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 
Abb. 7. Diagramme der Fremdinduktion. Versuch der Tropfenkultur mit Nadsonia fulvescens im 
Detektor. Tabelle 8, Versuch Nr. 2. 
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sind nach Napsons Befunden 


reich an Glykogen, und zwar im 
Gegensatz zu den Zellen des Bo- 
densatzes. Auch stehen sie in 
unmittelbarer Berührung mit 30 
dem Luftsauerstoff. Wir wissen 
aber aus den früheren Erfahrun- 7 
gen unseres Laboratoriums, wie 
eng die mitogenetische Strah- 
lung mit glykolytischen und oxy- 
dativen Vorgängen zusammen- 
hängt. Andererseits wurde aber 
von Napson nachgewiesen, daß 
der reiche Fettvorrat der Spore #0 
sich beim Durchkeimen in Gly- 
kogen umwandelt, das bei der 3 
Sprossung vollständig ver- 

braucht wird. Daß zur lebhaften 
Sprossung ein kohlenhydratrei- 
ches Substrat gehört, ist auch 
seit langem bekannt. 

Alle aufgezählten günstigen 
Faktoren sind im flüssigen Sub- 0 11 TT 
strate in reichlichem Maße, da- 0712345678 IDNR 

= . Abb. 8. Diagramme der Fremdinduktion. Versuch 
gegen sehr ungenügend in den ger Tropfenkultur mit Saccharomyces ellipsoideus im 
Kulturen auf festen Nahrbéden Detektor. Tabelle 8, Versuch Nr. 6. 
vertreten. Nach MaBgabe des Wachstums der letzteren riicken die 
oberflächlichsten Zellschichten, die ja für die Induktion am ehesten in 
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Betracht kommen, von dem Nahrboden immer mehr ab und geraten un- 
bedingt in ungünstige Verhältnisse. Rein technisch ist die Anordnung 
mit den flüssigen Medien leichter zu handhaben, da die mikroskopische 
Prüfung der Hängetropfen auch in situ, ohne Verschiebung der Tropfen, 
geschehen kann. Die flüssige Bierwürze läßt genügend Licht durch. 
Die Diagramme 6 und 7 veranschaulichen einige Versuche dieser Art 
mit Nadsonia. 

Es seien auch einige Versuche mit Saccharomyces als Detektor ange- 
führt. Es betragen hier die nichtsprossenden Zellen überall 100% (Abb. 8). 

Im ganzen m 14 Versuche mit Fremdinduktion in der eben ge- 
schilderten Weise ausgeführt. 12 Versuche ergaben ein deutlich positives 
Resultat, 2 Versuche versagten. Die positiven Ergebnisse gestalteten 
sich völlig nach dem Bilde derjenigen mit Mutoinduktion, obwohl sie 
weniger scharf ausgesprochen waren, was uns eigentlich nicht überraschen 
darf Handelt es sich ja bei Versuchen mit Fremdinduktion um relativ 
große Entfernungen (5—8 mm) der beiden Partner, wogegen bei Muto- 
induktion in dichten Kulturen die einzelnen Zellen sich aus nächster 
Nähe, etwa von ein paar Hunderten Mikronen aus, beeinflussen. 


Tabelle 8. Protokolle der Fremdinduktionsversuche der Tropfenkultur. 








Zeit in en mg Ser er _ Differenz in ab- 
Stunden isolierten Formen imi Kontroll- | der isolierten Formen im in- Selen 
tropfen duzierten Tropfen 
Versuch Nr. 1. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 
Sender: eine 8stündige Agarkultur derselben Art. 
0 50 50 0 
4 50 45 5 
6 50 33 17 
8 25 16 9 
11 11 8 3 
15 7 1 6 
18 6 1 5 
21 4 0,5 3,5 
24 0,5 0,5 0 











Die Differenz im Zeitpunkt des Auftretens des Tetradenstadiums war nicht 
scharf ausgedrückt. Das Induktionsmaximum entspricht der 6. Stunde. Die 
Differenz erreicht 17%. 


Versuch Nr. 2. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 
Sender: eine 10stündige Agarkultur derselben Art. 








0 26 27 = } 

5 26 18 8 

8 26 14 12 
12 20 4 16 
16 19 1 18 
19 18 2 16 
23 16 ; 0,5 15,5 
27 15 0,5 14,5 





Das Induktionseffektmaximum fällt auf die 16. Stunde. Differenz erreicht 
18%. Äußerst scharf ist der Unterschied im Zeitpunkt des Auftretens des Tetra- 
denstadiums. Letzteres wurde zuerst in der Induktion um die 16. Stunde ent- 
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deckt. Um diese Zeit fehlten sie in der Kontrolle vollständig. In der Kontrolle 
erschien das Tetradenstadium bis zum Ende des Versuches nicht. 


Tabelle 8 (Fortsetzung). 








Zeit i rer marée < Prosenteats ifferenz 
Stund 2 isolierten Formen im Kontroll- | der isolierten Formen im in- D in ab- 
tunden tropfen duzierten Tropfen soluten Zahlen 











Versuch Nr. 3. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 
Sender: eine 20stiindige Bierwürzekultur derselben Art. 


0 50 50 0 
2 50 50 0 
+ 50 35 15 
6 40 25 15 
8 33 19 14 
11 11 4 7 
13 11 3 8 
15 7 1 6 
18 3 1 2 
20 1 1 0 











Das Induktionseffektmaximum im Zeitabschnitte zwischen 4 und 8 Stunden. 


Differenz erreicht 15%. Ein Unterschied im Auftreten des Tetradenstadiums ist 
nicht festgestellt worden. Bei der Betrachtung der Tropfen unter geringer Ver- 
gréBerung nach 2 Tagen wurde in der Induktionskultur mehr Zellenmaterial 


als in der Kontrollkultur entdeckt. 
Versuch Nr. 4. Fremdinduktion der Tropfenkultur von Saccharomyces ellipsoideus. 


Sender: eine 22stündige Bierwürzekultur der Nadsonia fulvescens. 
100 


0 100 0 
5 98 93 5 
7 76 57 19 
10 70 52 18 
12 53 49 4 


Das Indiuktionseffektmaximum fällt auf den Zeitabschnitt zwischen 7 und 
10 Stunden. Differenz erreicht 19—18%. 
Versuch Nr. 5. Fremdinduktion der Tropfenkultur von Saccharomyces ellipsoideus. 


Sender: eine 20stündige Bierwürzekultur der Nadsonia fulvescens. 


0 99 99 0 
3 99 99 0 
5 94 94 0 
8 72 50 12 
10 44 27 17 
12 40 25 15 


Das Induktionseffektmaximum fällt auf die 8. Stunde. Differenz erreicht 22%. 


Versuch Nr. 6. Fremdinduktion der Tropfenkultur von Saccharomyces ellipsoideus. 
Sender: eine 20stiindige Bierwürzekultur der Nadsonia fulvescens. 


0 100 100 0 
3 100 100 0 
5 95 90 5 
7 84 72 12 
10 60 45 15 
12 42 35 7 


Induktionseffektmaximum fällt auf die 10. Stunde. Differenz erreicht 15%. 


Im Verlauf von zweimal 24 Stunden wurde, bei der Betrachtung beider Tropfen 
unter geringer Vergrößerung, das Vorhandensein in der Induktion eines merkbar 
größeren Quantums von Zellenmaterial als in der Kontrolle festgestellt. 


Planta Bd. 10. 4b 








M. Baron: Analyse der mitogenetischen Induktion 


Tabelle 8 (Fortsetzung). 












Zeit in 
Stunden 


Prozentsatz der 
isolierten Formen im Kontroll- 
tropfen 


Prozentsatz 
der isolierten Formen im in- 
duzierten Tropfen 


Differenz in ab- 
soluten Zahler 
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Sender: eine 8stiindige Agarkultur derselben Art. 


weassss 
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Induktionseffektmaximum zwischen 4 und 6 Stunden. 
15—16%. Am zweiten Tage wurde unter geringer Vergrößerung gefunden, daß 
der Induktionstropfen mehr Zellenmaterial enthält, als der Kontrolltropfen. 
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Versuch Nr. 7. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 


Induktionseffektmaximum zwischen 6 und 10 Stunden. Differenz erreicht 
19—20%. Ein greller Unterschied im Auftreten des Tetradenstadiums ist beob- 
achtet worden. Tetraden traten zuerst in der Induktion in der 10. Stunde des 
Versuches. In der Kontrolle wurden um diese Zeit noch keine Tetraden angetroffen. 


Versuch Nr. 8. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 
Sender: eine 6stiindige Agarkultur derselben Art. 
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Induktionseffektmaximum zwischen der 6. und 8. Stunde. Differenz erreicht 


Versuch Nr. 9. Fremdinduktion der Tropfenku!tur der Nadsonia fulvescens. 
Sender: eine 18stündige Bierwürzekultur derselben Art. 
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Versuch Nr. 10. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 


Sender: eine 18stiindige Bierwiirzekultur derselben Art. 


Induktionseffektmaximum zur 7. Stunde. 
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Tabelle 8 (Fortsetzung). 








Prosentsatz der 
isolierten Formen im Kontroll- 
tropfen 





Prozentsatz 
der isolierten Formen im in- | Differenz in ab- 
dusierten Tropfen soluten Zahlen 








Versuch Nr. 11. Fremdinduktion der Tropfenkultur der Nadsonia fulvescens. 
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Sender: eine 24stiindige Bierwürzekultur der nämlichen Art. 


49 - 1 
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Induktionseffektmaximum fällt auf die 8. Stunde. Differenz 17%. 


Die beiden negativen Versuche fielen in den Zeitpunkt, wo uns die Er- 
gebnisse unserer Versuche mit Mutoinduktion noch nicht vorlagen. Wir 
konnten uns daher den Mißerfolg nicht recht erklären. Es zeigte sich in- 
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Abb. 9. Diagramme der Fremdinduktion. Versuch an außergewöhnlich dichten Tropfenkulturen 
einer Konzentration von zirka 100000 Elementen in 1 cmm. Tabelle 9, Versuch 1. 


dessen beim nachträglichen Nachschlagen der Protokolle, daß gerade für 
diese Versuche zufälligerweise viel dichtere Emulsionen als sonst ge- 
nommen worden waren (70000—80000 an Stelle von 8000—10000 wie 


üblich). 


Es wurden daraufhin noch besondere Versuche mit Fremd- 


induktion mit diehten Emulsionen aufgestellt, die sämtlich negativ aus- 
fielen. Unsere Vermutung, daß zum Erfolg einer Induktion gemügend 
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verdünnie Kulturen als Detektoren zur notwendigen Voraussetzung gehören, 
besteht demnach zu Recht. Finden sich die Hefezellen in der betreffenden 


Pe Kultur innächster Nähezueinan- 
der, so sind sie gewissermaßen 
durch gegenseitige Strahlung be- 

90 reits ,,gesittigt“, eine weitere 
Steigerung der Bestrahlung wird 

80 unter diesen Umstanden belang- 
los. Das erhellt auch ausdemUm- 

70 stande, daB in den miBglückten 
Versuchen die Sprossungen in 
beiden Tropfen nach dem be- 

” schleunigten Tempo der indu- 
zierten Tropfen (Abb. 9 und 

50 Tabelle 9) abliefen und folg- 
lich eine ausreichende Mutoin- 

40 duktion vorlag. Es sei bei die- 
ser Gelegenheit hervorgehoben, 

30 daB unser gewühnliches Verfah- 
ren mit Hefekulturen auf Agar 
als Detektoren seinen Erfolg 

æ offenbar nur dem Umstande ver- 
dankt, daB gewisse (bisher nicht 

10 näherfeststellbare) Zellschichten 
des Belags sich nicht unter opti- 

0 malen Bedingungen der Bestrah- 
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Abb. 10. Diagramme der Mutoinduktion innerhalb der strahlung von außen (Fremd- 
Tropfenkulturen in erstarrter Gelatine. Versuch mit indukti findlich sind 
Saccharomyces ellipsoideus. Tab.7, Vers. Nr.2 (8.48). 1 tion) so emp: cn sind. 


Tabelle 9. Protokolle der Fremdinduktionsversuche an außergewöhnlich dichten 
Tropfenkulturen, einer Konzentration von etwa 100000 Elementen in 1 cmm. 





Zeit in Prozentsatz der Prozentsatz Diff D 
Stunden | 0lierten Formen im Kontroll- | der isolierten Formen im in- sai ou. > 
tropfen- duzierten Tropfen ee 





Versuch Nr. 1. Detektor: Nadsonia fulvescens. Sender: eine 20stiindige 
Bierwürzekultur der nämlichen Art. 
50 


0 51 1 
4 49 46 3 
6 26 26 0 
8 19 16 3 
10 6 7 1 
15 2 1 1 
18 0,5 0,5 0 
22 6 7 1 
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Tabelle 9 (Fortsetzung). 
Prozentsatz der 





Zeit in 
Stunden 


isolierten Formen im Kontroll- 
pfen 


Prozentsatz 
der isolierten Formen im in- 
duzierten Tropfen 


Differenz in ab- 
soluten Zahlen 





Versuch Nr. 2. Detektor: Nadsonia 

















fulvescens. Sender: eine 18stündige Bier- 


würzekultur derselben Art. 
0 50 50 0 
3 50 50 0 
6 32 30 2 
8 24 a 23 1 
10 8 10 2 
17 5 8 -3 
20 1 a —3 
Versuch Nr. 3. Detektor: Nadsonia fulvescens.. Sender: eine 22stiindige Bier- 
würzekultur derselben Art. 
0 50 50 0 
3 47 45 2 
5 32 35 -3 
7 21 22 -1 
11 6 5 1 
14 0 2 -2 


Versuch Nr. 4. Detektor 


: Nadsonia fulvescens. Sender: eine 22stündige Bier- 








würzekultur der nämlichen Art. 
0 50 50 0 
4 45 45 0 
6 30 33 -3 
8 22 21 1 
10 7 10 —3 
13 5 3 2 





Durch das Vorangehende glaube ich die Lehre von der Mutoinduktion 
innerhalb der Hefekultur und, was aus derselben mit Notwendigkeit folgt, 
auch der Autoinduktion der einzelnen Zelle, in ausreichender Weise be- 
gründet zu haben. Es liegt uns aber selbstverständlich jeder Gedanke 
fern, das Phänomen des ,Erwachens“ einer zur Ruhe gekommenen 
Zelle, d. h. des Neuauftretens der Sprossungen, ausschließlich auf mito- 
genetische Strahlung zurückzuführen. Leider muß verzeichnet werden, 
daß ein analoger Gedankengang bei den Kritikern der Lehre von den 
mitogenetischen Strahlen oft auftaucht und zu ihrem negativen und 
skeptischen Verhalten mächtig beiträgt. 

Für uns versteht es sich von selbst, daß für den Wiederauftritt des 
Sprossungsvermögens der Ruheformen nach Übertragung in ein frisches 
Nährmedium eine Anzahl sowohl exogener als endogener Faktoren mit- 
spielen. Wenn wir uns speziell mit letzteren befassen, die wir auch nach 
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Guewrrscx als ,,Bereitschaftszustand“ der Zelle zur Teilung bezeichnen 
können, so ist vor allem ein bestimmter ,,physiologischer Tonus‘ der 
Zellen zu verzeichnen. Wir konnten die regelmäßige Beobachtung 
machen, daß die erste Sprossung, d. h. das Wiedererwachen, bei jüngeren 
Kulturen viel früher als bei älteren Stämmen auftritt. Es muß auch 
streng zwischen der eigentlichen ,,Ruheperiode‘ und der „Latenzzeit‘ 
unterschieden werden. Eine aus einem alten, zum Stillstand gekommenen 
Stamm in ein frisches Medium übertragene Hefezelle muß vor allem eine 
bedeutende physiologische Umwandlung erfahren, die ja auch deutliche 
morphologische Korrelate aufweist. 

Es wäre ein grober Irrtum vorauszusetzen, daß eine alte, stark vakuo- 
lisierte und mit Fetttropfen beladene Zelle sofort auf mitogenetische 
Bestrahlung reagieren könnte. Erst nachdem ihre innere Rekonstruktion 
und mithin ihr „Ruhezustand“ abgelaufen ist, dürfte sie für mitogene- 
tische Strahlen empfindlich werden. Findet in diesem Augenblick eine ent- 
sprechende Belichtung statt, so tritt die Zelle in ihre ,,Latenzperiode‘ 
ein, deren Abschluß eben das Auftreten der Sprossung bedeutet. 

Das Wesen des Induktionseffektes muß allerdings dabei des näheren 
analysiert werden. 

Die Analyse, die in ausführlicher Weise von A. und L. Guewrrsox 
durchgeführt wurde, führte sie zur Auffassung, daß Fremdinduktion die 
Zellen zur vorzeitigen Teilung veranlaßt. Diese an sich feststehende und 
unbestreitbare Tatsache, für die gerade unsere Versuche einen augen- 
fälligen und unmittelbaren Beweis erbringen, ist aber an sich noch nicht 
eindeutig. Es wäre nämlich erstens denkbar, daß durch Fremdinduktion 
_ (die sich ja der Eigeninduktion innerhalb der Kuitur superponiert, bzw. 
die Gesamtbestrahlung verstärkt) die Latenzperiode des Reizes irgend- 
wie verkürzt werde. Wir verstehen darunter die Zeitspanne zwischen 
Bestrahlungsmoment und Eintritt der Teilung. 

Es läßt sich aber auch die Annahme machen, daß die durch Fremd- 
induktion bewirkte verstärkte Bestrahlung einen Reiz auch für noch 
nicht völlig herangereifte Zellen abgibt, wobei als völlige Reife die Emp- 
fänglichkeit für die Intensität der schwächeren Reizquelle verstanden 
wird. Die eigentliche Latenzperiode nach dem stattgefundenen Reize 
würde in diesem Falle gar nicht gekürzt werden. Diese letztere Auf- 
fassung des Induktionseffektes vertreten eben die genannten Forscher, 
die sie in ausführlicher Weise begründeten. 

Ob unsere Befunde hier eine sichere Entscheidung in der Alternative 
bringen können, erscheint uns z. Z. zweifelhaft. Das vorzeitige Auf- 
treten der Sprossungen in der induzierten Kultur kann an sich sowohl als 
Abkürzung der Latenzzeit nach dem Reiz, als vorzeitige Empfänglichkeit 
für den Reiz bei normaler Dauer der Latenzperiode beurteilt werden. Es 
fehlt nämlich in unseren Befunden das zur Entscheidung schwer ins Ge- 
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wicht fallende Element, die Erscheinungen der nachträglichen Erschöp- 
fung der Kultur, bzw. der Gewebe im Sinne der Teilungsintensität. 

Bevor wir zur weiteren Schilderung unserer Ergebnisse übergehen, 
mögen noch einige Betrachtungen über Induktionserscheinungen bei 
Bakterien angestellt werden. 

Nachdem im Jahre 1927 von Macrov (19) in Paris und bald darauf 
von uns die mitogenetische Strahlung verschiedener Bakterienarten 
nachgewiesen wurde, wurde natürlich die Frage über die Bedeutung 
dieses Phänomens für die Biologie dieser Organismen aktuell. Es wurde 
von uns schon damals die Vermutung ausgesprochen, daß es sich um 
einen maßgebenden, nie fehlenden Faktor für ihre Vermehrung han- 
delt. Zweierlei Stützen ließen sich zugunsten dieser Annahme erbringen : 
I. der Nachweis, daß Bakterien sich mitogenetisch indvzieren lassen, 
und 2. daß Mutoinduktion auch bei Bakterien besteht. 

Wir haben nach dieser Richtung schon vor längerer Zeit eine Anzahl 
Versuche angestellt, wobei wir als Detektor eine in intensivater Vermeh- 
rung befindliche Bakterienkultur nahmen, mit der Fleischpepton-Agar 
dicht beschickt wurde. Nachdem nach 12—18 Stunden ein deutlicher, 
zarter Belag sichtbar wurde, nahmen wir die Kultur zur Induktion. Es 
wurde erwartet, daß der induzierte Bezirk nach einiger Zeit von dem 
Kontrollbezirk der Kultur durch seine größere Dichte makroskopisch ab- 
stechen müßte. Sämtliche Versuche verliefen trotz zuverlässiger Strah- 
lungsquellen völlig negativ. Dieser negative Befund gewinnt nunmehr, 
im Lichte unserer Analyse und Erfahrungen mit den Hefekulturen, ein 
erneutes Interesse. Wir dürfen jetzt in der Tat schließen, daß die Ver- 
suchsanordnung in allen ihren Zügen die denkbar unzweckmäßigste war. 
Unser Stamm war von höchster Vermehrungsintensität, die Aussaat 
wurde sehr dicht genommen, der Versuch erst nach Auftreten des Be- 
lages angestellt, wo die einzelnen Zellen dicht gedrängt aneinander lagen 
— kurz, lauter Umstände, unter denen eine maximale Mutoinduktion 
innerhalb der Kultur bestehen mußte, die durch Fremdinduktion keines- 
falls gesteigert werden konnte. Eine völlige Analogie zu diesen negativen 
Ergebnissen finden wir ja auch in unseren mißlungenen Versuchen mit 
Hefekulturen, wo der Mißerfolg ebenfalls auf zu dichter Beschaffenheit 
der Ausgangskultur beruhte. 

Wir hätten wohl diesen negativen Tatsachen keine allzugroße Be- 
deutung beigemessen, wenn nicht in einer kürzlich erschienenen Arbeit 
L. B. SewertzowA (37) den so wichtigen Nachweis des Induktions- 
effektes auf die Bakterien (d. h. Bakterien als Detektor) erbracht hätte. 
Durch ein glückliches Zusammentreffen hat Frau SEwERTzZowA ihre 
Versuche unter Bedingungen angestellt, die entsprechend unseren Aus- 
führungen die allergünstigsten waren. Als Detektor wurde nämlich nicht 
eine feste Kultur, sondern eine stark verdünnte Aufschwemmung von 
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etwa 2000000 Bakterien pro Kubikzentimeter genommen. Die Kultur 
ist bei dieser Verdünnung völlig durchsichtig. 

Die Experimente begannen auch sofort nach Herstellung der Kultur, 
ohne den Bakterien Zeit zur Vermehrung zu lassen. Von 14 Versuchen 
erhielt SEWERTZOWA in 11 Fällen deutlich positive Ergebnisse — ein 
völlig überzeugendes Resultat. Wir glauben indessen, daß die Erfolge 
der Verfasserin noch schlagender wären, wenn sie zu noch verdünnteren 
Kulturen gegriffen hätte. Wenn wir nämlich ihre zusammenfassende 
Tabelle betrachten, so sehen wir, daß in einem Versuche mit relativ be- 
deutender Ausgangskonzentration der Kultur (8 096 000 pro Kubik- 
zentimeter) der Induktionserfolg ausblieb (in der von der Verfasserin 
geübten Berechnungsweise — 6,1% betrug). Der maximale Induktions- 
effekt fällt dagegen auf einen Fall mit höchster Verdünnung (880 000 pro 
Kubikzentimeter), wo er + 121,1% erreicht. Daß man diese Ergebnisse 
am ehesten auf die Induktionsverhältnisse zurückführen kann, soll hier 
nur kurz betont werden. 

Anmerkung bei der Korrektur: In der soeben erschienenen Mitteilung von 
SreeLıs (Ann. de Roentgenol. et de Radiol. 7, Fasc. 3 [1929]: „Die Wirkung der 
Induktion von Hefekulturen [mitogenetische Strahlen] auf das Wachstum und 
die Entwicklung der Mycelien von Rhizopus nigricans und auf die Vermehrung der 


Nadsonia fulvescens‘‘) finden sich Angaben, die mit unseren Ergebnissen in bester 
ung stehen. Verfasser faBt sie in folgenden Sätzen zusammen: 


»Hefezellen der À Nadsonia fulvescens wurden im hängenden Tropfen des Nähr- 
bodens auf einem Quarzdeckglas in feuchten Kammern ausgezählt, ein Teil der 
Tropfen wurde durch Agarkulturen der Nadsania induziert. In den induzierten 
Tropfen und den Kontrollen wurde der Zuwachs der Kulturen iu bestimmten 

Zeitabschnitten berechnet. Es erwies sich, daß sich die Vermehrung der 


Nadsonia fulvescens anfangs beschleunigt,-später geht der Effekt verloren. Im 
ganzen wurde die Vermehrung von 2094 Kontrollen und 1746 induzierten Zellen 
beobachtet. Alle Versuche ergaben ein positives Resultat der Induktion. Die 
Vermehrung war im Durchschnitt um 16,5% beschleunigt.‘ 

Verfasser kommt zu folgenden Schlüssen: 1. ,, Die mitogenetische Induktion 
beschleunigt die Zellvermehrung und führt in der ersten Zeit ihrer Wirkung zu 
einer quantitativen Zunahme der Zellen der Nadsonia fulvescens. 2. Dieses posi- 
tive Resultai geht bei längerer Einwirkung der mitogenetischen Energie verloren.‘ 

Fünfter Abschnitt. 
Mitogenetischer Makroeffekt. 

Die in den vorangehenden Abschnitten geschilderten Versuche muß- 
ten mit dem Zeitpunkte des Schwundes von nichtsprossenden Zellen ab- 
brechen, da uns deren Abzählung eben als Kriterium der Beschleunigung 
der ersten Teilung einer „erwachenden‘ Kultur diente. Es zeigte sich in- 
dessen, daß die unmittelbare Beobachtung der betreffenden Kulturen 
auch in ihrem weiteren Verlaufe deutliche Unterschiede aufweist: Im 
induzierten Tropfen fällt der Zellenreichtum im Vergleich zur Kontrolle 
auf. Diese Beobachtung führte zu einer Reihe weiterer Versuche, die uns 
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schlieBlich den Nachweis eines mitogenetischen Makroeffektes ermüg- 
lichten. Wir verstehen darunter einen Spätzustand der Kulturen, wo die 
Unterschiede in Aussehen und GréBe des Hefebodensatzes im Induk- 
tions- und Kontrolltropfen ohne weiteres fiir das unbewaffnete Auge 
auffallen. 

Wir miissen uns vor allem mit dem Hergang und dem Zustande- 
kommen des ersten Sichtbarwerdens der Hefekultur vertraut machen. 
Für Saccharomyces ellipsoideus gilt unter unseren Versuchsbedingungen, 
Verdünnung, Temperatur usw., folgendes: Etwa 20—30 Minuten nach 
Herstellung des Hangetropfeng sind bereits alle Hefezellen gleichmaBig 
auf der Oberfläche des Tropfens ausgebreitet. Durch die Oberflächen- 
spannung wird die Wirkung der Schwerkraft kompensiert, so daB vor- 
laufig keine Tendenz zur Ansammlung im tiefsten Punkte des Tropfens 
besteht. Nach 15—20 Stunden ist bereits eine bestimmte Wandlung zu 
bemerken. In der Mitte, d. h. im tiefsten Punkte des Tropfens, ist eine 
bedeutende Zellanhäufung wahrnehmbar, wobei, was besonders auffällig 
ist, gerade hier die Sprossung am intensivsten ist. Man findet hier 
größere Zellkonglomerate von über 20 miteinander noch verknüpften 
Zellen. Die Abstammung einer derartigen Gruppe von einer Mutterzelle, 
ais in der Regel eine ,,Dauerzelle“ ist, läßt sich bei Saccharomyces in allen 
Einzelheiten morphologisch verfolgen, da eine doppeltkonturierte Mem- 
bran, reichliche Fetteinschlüsse und andere Anzeichen solche Dauerzellen 
leicht kenntlich machen und als Mittelpunkt eines derartigen Konglome- 
rates kennzeichnen . Die Verhältnisse der nichtzentralen und nament- 
lich der peripheren Bezirke des Tropfens sind zur Zeit noch anderer Art: 
1. werden noch reichlich nichtsprossende Zellen vorgefunden, 2. fehlen 
die eben geschilderten Konglomerate und ist noch die ursprüngliche regel- 
mäßige Anordnung der Zellen im Oberflächenhäutchen des Tropfens vor- 
handen. Man gewinnt den Eindruck, daß der tiefste Punkt (der Mittel- 
punkt) des Tropfens ein spezieller ,, Vermehrungsherd“ ist. 

Die ursprüngliche Erklärung des Phänomens, die in einem nachträg- 
lichen Heruntergleiten der Hefezellen bis zum Meniskusgrunde und einer 
dichteren Anhäufung hierselbst mit sich einstellender Mutoinduktion ge- 
sucht wurde, mußte fortfallen, und zwar auf Grund direkter, mehrfacher 
Beobachtung der Kultur im Laufe von 2 Tagen, aus der hervorging, 
daß nichtsprossende Zellen keine Tendenz zum Heruntergleiten aus ihrer 
ursprünglichen Lage besitzen. Es zeigte sich vielmehr, daß der spätere 
»Vermehrungsherd‘ von einer Anhäufung verhältnismäßig lebhaft 
sprossender Zellen seinen Ausgangspunkt nimmt. Daher mußte vermutet 
werden, daß es die lebhaft sprossenden Zellen sind, die, im Verbande mit- 


ı Eine Dauerzelle pflegt, ohne ihre Membran abzuwerfen, einige Tochter- 
zellen abzugeben, die ihrerseits weitersprossen, ohne zunächst ihre gegenseitige 
Verbindung zu lösen. 
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einander bleibend, der Schwerkraft entsprechend heruntergleiten, weil 
ein neugebildetes Konglomerat sich nicht streng flächenhaft ausbreitet 
und daher nicht genügend durch die Oberflachenspannung in der Schwebe 
erhalten werden kann. Diese Vermutung konnte unmittelbar bewiesen 
werden, indem wir an Stelle eines Hängetropfens einen „sitzenden“ 
Tropfen nahmen, in dem die Hefezellen naturgemäß zu Boden sanken. 
Die Bildung eines ,,Vermehrungszentrums“ blieb hier dementsprechend 
völlig aus, die Verteilung der Zellen, bzw. der Konglomerate erstreckte 
sich gleichmäßig über die ganze Ausdehnung der Kultur. 

Es versteht sich von selbst, daß wir durch das Vorangehende keines- 
falls die Bedeutung der Mutoinduktion innerhalb der einmal entstan- 
denen dichteren zentralen Anhäufung unterschätzen wollen. Es wäre 
sonst die mächtige Ausbildung der Konglomerate kaum plausibel zu 
machen. 

Es soll nur beiläufig bemerkt werden, daß die Konglomeratenbildung 
die Abzählungen in den vorangehenden Experimenten keinesfalls beein- 
trächtigt, da sie sich erst nach deren naturgemäßem Abschlusse (vgl. 
oben) in bedeutenderem Maße einstellt. Treten übrigens solche Kon- 
glomerate ab und zu auch etwas frühzeitiger auf, so werden sie stets als 
je eine Zelle gezählt. 

Indem nun die Dichte der Kultur in der eben geschilderten Weise 
progressiv zunimmt, macht sich am Ende des 3. bzw. zu Beginn des 
4. Tages in der Mitte des Tropfens eine lokalisierte leichte Trübung be- 
merkbar. Sie nimmt progressiv an Deutlichkeit zu, wobei sie sich gleich- 
zeitig peripherwärts in Form radiärer Auswüchse ausbreitet, die aber 
später wieder schwinden und einem immer mehr zunehmenden rundlichen 
und deutlichen Umriß des kompakten Niederschlages weichen. Die wei- 
tere Zunahme des Durchmessers der Anhäufung der Hefezellen schloß 
mit dem 5.—6. Tage ab. Die Kolonie nahm auch jetzt nur die Mitte, 
etwa /; des Tropfens, ein. Ihre Ränder blieben klar und ergaben bei 
mikroskopischer Untersuchung nur sehr spärliche Zellen. 

Nadsonia erwies sich als Detektor für den Makroeffekt untauglich, da 
sie zu einem lamellären Hefetypus gehört und keine Tendenz zur Aus- 
bildung einer zentralen Verdichtung besitzt. Die durch Sprossung ent- 
stehenden Tetraden verbleiben vielmehr an Ort und Stelle, wodurch sich 
allmählich ein kontinuierlicher feiner Belag bildet, der in gleichmäßiger 
Weise in beiden Tropfen auftritt. Der Induktionseffekt könnte nur in 
einer Verdickung der einen Lamelle zum Ausdruck kommen, die aber für 
die Beurteilung des Induktionseffektes auf makroskopischem Wege 
wenig tauglich erscheint. 

Am günstigsten zur Erzeugung des Makroeffektes erweisen sich 
Saccharomyces ellipsoideus und Schizosaccharomyces pombe, da beide 
Rassen eine gut ausgesprochene zentrale Anhäufung in Form eines 
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Fleckes geben. Wir sahen bereits, daB bei Saccharomyces ietzterer weniger 
an Dicke als an Umfang zunimmt, was sich dadurch erklart, daB die sich 
vermehrenden Konglomerate gegen das Zentrum allmählich herunter- 
gleiten und nicht etwa von oben fallen. Es ergibt sich daraus eine be- 
stimmte feste Beziehung zwischen der Menge des zellulären Materials 
und der Fläche des Zentralfleckes, was für uns natirlich von groBer Be- 
deutung ist. Die Beziehungen zwischen der Dicke des Niederschlages und 
der Vermehrung der Intensität sind nicht so eindeutiger Art, obwohl sie 
unbestreitbar bestehen. Aus den Abb. 12 und 18 ist zu ersehen, daB 
die Kolonien des Saccharomyces am Rande aus einzelnen schollenartigen 
Anhäufungen bestehen. Es hängt dieses mit der Agglutinationstendenz 
der Zellen zusammen. Manchmal kommt es vor, daB infolge eines unvor- 
sichtigen Griffes die zentrale Anhäufung zerfällt und dann die ganze 
Kolonie aus einzelnen kleinen Anhäufungen zusammengesetzt erscheint. 
Ein derartiger Fall ist in Abb. 20J abgebildet. 

Der zentrale Fleck in den Kulturen von Schizosaccharomyces pombe 
ist von besonderer Schärfe, was mit der besonders ausgesprochenen Sen- 
kungsfähigkeit der Elemente dieser Art zusammenhängt. Diese Kolonien 
sind durchgängig von homogener Beschaffenheit und neigen nicht zur 
Agglutination (vgl. Abb. 11, 13, 17 und 25). Es kam auch hier ein 
etwa 3 Wochen alter Stamm zur Verwendung. Jede Sporulation blieb 
dabei aus. 

In ihrer ursprünglichen Form wich die Anordnung für die Versuche 
zur Erzielung des Makroeffektes von dem Verfahren mit Fremdinduktion 
in keiner Hinsicht ab. Es wurde nur ganz besonderes Gewicht auf Ein- 
halten möglichst gleicher Größen der verwendeten Tropfen gelegt. Sie 
wurden mittels einer Mikropipette entnommen und auf das Deckglas auf- 
getragen. Wird eine feine Kapillare genommen, so ist das Verfahren für 
unsere Zwecke genügend genau. Die Tropfen werden etwas ausgebreitet 
und erhalten einen Durchmesser von 1 cm, wobei ihre Konvexität noch 
genügend markiert war. Die Verdünnung betrug auch hier etwa 8000 pro 
Kubikmillimeter. Daß es ganz besonders auf gründliches Durchschütteln 
des in die Bierwürze eingetragenen Materials ankommt, wurde bereits 
im ersten Abschnitt betont. Eine einigermaßen bedeutende Differenz 
der Zellenzahlen in beiden Tropfen brauchte bei den eingehaltenen 
Kautelen nicht befürchtet zu werden. 

Zunächst wurden einige vorläufige Versuche angestellt, die in der 
Beobachtung von zwei aufgetragenen Tropfen, ohne jede Induktion be- 
standen. Die Entwicklung in beiden ging in einem s;eradezu ideal gleich- 


1 Es sei nebenbei bemerkt, daß die Art pombe als Detektor im gewöhnlichen 
Sinne des Wortes, d. h. zur mikroskopischen Abzählung, wenig geeignet ist, da 
sie ja keine Sprossungen bildet und die Trennungsfläche bei der Teilung kein 
scharfes Teilungskriterium gibt. 
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mäßigen Tempo vor sich, die erste Tiübung erschien beiderseits gleich - 
zeitig, ebenso das Auftreten der strahlenden Konturen und ebenso die 


Abb. 11. Photographie eines Kontrollversuchs mit Schizosaccharomyces pombe. 





Abb. 12. Photographie eines Kontrollversuchs mit Saccharomyces ellipsoideus. 





Abb. 18. Photographie eines Kontrollversuchs mit Schizosaccharomyces pombe. 


eines Kontrollversuchs mit Saccharomyces ellipsoidevs, der in diesem Fall 

a u fulvescens infiziert wurde, zeigt sehr deutlich die morphologische Differenz der 

beiden Wachstumsmodi: dichter Bodensatz von Saccharomyces ellipsoileus und Lamellenwachs- 
tum von Nadsonia fulvescens. 









schließliche Abrundungder zentralen Anhäufungen (vgl. die Photographien 
Abb. 11, 12, 13 und 14). 
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Es wurden im ganzen 8 derartige Versuche angestellt, von denen in 
einem Falle 3, im anderen gar 6 Tropfen aufgetragen wurden. Die Ver- 
haltnisse blieben auch hier übereinstimmend, wenn auch natiirlich nicht 
völlig identisch. Wir reproduzieren hier den Fall mit 6 Tropfen in einer 
leider nur mangelhaften Ausführung (Abb. 15). 

Nachdem wir uns von der ausreichenden Genauigkeit unseres Verfah- 
rens überzeugt hatten, wurde zu Induktionsexperimenten gegriffen, wo- 
bei als Sender flüssige Kulturen der Nadsonia-Art zur Verwendung 








kamen, die in kleinen Näpfen am Boden der Kammer gefüllt wurden. Ein 

entsprechender Napf gegenüber dem Kontrolltropfen wurde mit steriler 

Bierwürze gefüllt. Die übrigen Versuchsbedingungen stimmten in allen 

Einzelheiten mit den früher geschilderten überein. Im Verlauf der ersten 

24 Stunden wurden in üblicher Weise die nichtsprossenden Formen ab- 

gezählt und sozusagen 

der vorhin geschilderte 

„Mikroeffekt“ nachge- [7 4 * 

wiesen. Im weiteren Ver- é 

lauf mußte die mikro- > 

skopische Beobachtung 

aus den im Vorangehen- 

den geschilderten Grün- 

denabgebrochen werden. » [2 é 

Nach Verlauf von etwa * 

3 Tagen trat nun regel- 

maBig die bereits geschil- 

derte, mit unbewaffne- Abb. 15. Photographie eines Kontrollversuchs mit 

tem Auge sichtbare Trü- 6 Tropfenkulturen von Schizosaccharomyces pombe. 

bung der Kolonien auf, 

wobei der Unterschied zwischen beiden Tropfen, demnach ein makroskopi- 

scher mitogenetischer Effekt, sofort unverkennbar hervortrat und etwa bis 

zum 4. Tag immer offenkundiger wurde. Die richtige und sichere Orien- 

tierung wird jetzt auch fiir jeden Nichteingeweihten und Nichtsach- 

kundigen leicht. Etwa vom 5. Tage ab blaßt das Bild allmäblich ab, die 

Unterschiede werden weniger ausgesprochen und verstreichen schlieBlich 

vollständig. Eine derartige Ausgleichung ist durchaus nicht unerwartet, 

ergibt sich vielmehr mit Notwendigkeit aus den Versuchsbedingungen. 

Da das Nährsubstrat den Zellen nur in einem streng beschränkten Maße 

geboten wird und, abgesehen von der fortschreitenden Erschöpfung des- 

selben, auch die Anhäufung der Abbauprodukte unaufhaltsam weiter- 

geht, so muß ein Augenblick kommen, wo die Vermehrung an Intensität 

allmählich abnimmt und schließlich erlischt. Der Stillstand wird in 

letzter Instanz ausschließlich durch die Menge der produzierten Zellen 

bestimmt. Eilte deren Erzeugung in der induzierten Kultur im Vergleich 
5 


Planta Bd. 10. 
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zur Kontrolle voran, so muß ein Augenblick kommen, wo der Abfall hier 
viel steiler als in der Kontrollkultur wird. Es muß mit anderen Worten 
über kurz oder lang die Induktionskultur von der Kontrollkultur einge- 
holt werden. 

Wir führen als Beispiel ein Experiment in zwei Stadien an, zunächst 
im Initialstadium als Mikroeffekt, dann im fortgeschrittenen Stadium 
als Makroeffekt. 


Tabelle 10. Protokoll eines Versuches dauernder Fremdinduktion einer Tropfen- 
kultur von Saccharomyces ellipsoideus. Sender: eine 20stündige Bierwürzekultur 











der Nadsonia fulvescens. 
1. Anfangsstadium des Versuches. Mikroeffekt der Induktion. 
Prozentsatz der Prozentsatz 

get in | isolierten Formen im Kontroll- | der isolierten Formen im in- | Differenz in ab- 
tropfen duzierten Tropfen soluten Zahlen 

0 100 100 0 

4 100 100 0 

5 98 87 11 

8 85 67 18 

11 50 38 12 











Induktionseffektmaximum zur 8. Stunde. Differenz erreicht 18%. 


2. Endstadium des Versuches. Makroeffekt der Induktion. 

50 Stunden nach Beginn des Versuches, bei Betrachtung beider Tropfen unter 
geringer Vergrößerung, wurde gefunden, daß in der Induktion eine größere Menge 
Zellenmaterials vorhanden war als in der Kontrolle. 

Nach 70 Stunden wird der Makroeffekt mit unbewaffnetem Auge sichtbar. 


Das Induktionsfleckchen ist etwa 11/,mal so groß wie das Kontrollfleckchen. 
Nach 96 Stunden vom Beginn des Versuches, als beide Fleckchen, ohne ihr frü- 
heres gegenseitiges Verhältnis wesentlich geändert zu haben, bedeutend dicker 
wurden, wurden Photographien aufgenommen. Sie sind auf der Zeichnung Nr. 18 
dargestellt. 


In weiteren Versuchen wurde von jedesmaliger Berücksichtigung des 
Mikroeffektes abgesehen und ausschließlich der Makroeffekt beachtet. 
Im ganzen wurden 14 Versuche ausgeführt, sowohl mit Saccharomyces als 
mit Pombe. Alle Versuche fielen positiv aus, wobei es selbstverständlich 
mehr und weniger effektvolle gab'. Wir haben versucht, unser positives 
Versuchsmaterial in drei Gruppen einzuordnen: 1. Die besten Fälle, wo 
der Zentralfleck der induzierten Kultur etwa das Zweifache des Kon- 
trollfleckes betrug. 2. Solche, wo die Unterschiede etwas geringer waren, 
aber sich noch immerhin photographieren ließen. 3. Die relativ un- 
günstigsten Fälle, wo der Induktionsfleck vom Kontrollfleck weniger in 
seinem Durchmesser als in der Dicke (bzw. Dichte) abstach, wobei aber 


ı Nur ein Versuch blieb zweifelhaft. Protokolle in der Tabelle 11, Versuch 
Nr. 14. 
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auch hier für jedermann die Unterscheidung sicher blieb. Solche Fälle 
sind auf photographischem Wege nicht reproduktionsfähig, da die ver- 
schiedene Dichte der Flecken dabei nicht zum Vorschein kommt. Diese 
Klassifikation kommt in der Tabelle (S. 68 u. 69) zum Vorschein. 





K. I. 
Abb. 16. Photographie eines Versuchs mit Schizosaccharomyces pombe im Detektor. 
Tabelle 11. Nr. des Versuchs: 1. Klassifikationsgruppe: Erste. 





E. I. 
Abb. 17. Photographie eines Versuchs mit Schizosaccharomyces pombe im Detektor. 
Tabelle 11. Nr. des Versuchs: 2. Klassifikationsgruppe: Erste. 





K. ; 1. 
Abb. 18. Photographie eines Versuchs mit Saccharomyces ellipsoideus im Detektor. 
Tabelle 11. Nr. des Versuchs: 3. Klassifikationsgruppe: Zweite. 


Wir möchten nun in möglichst erschöpfender Weise die möglichen 
Fehlerquellen besprechen. 

Die Versuchsanordnung kann ihre größte Vollendung nur durch 
völlige Isolation der beiden Hängetropfen von den Sendern erreichen. 
Es fallen dabei selbstverständlich alle möglichen Bedenken gegen die 


strahlige Natur des Induktionsreizes fort, die schon so oft auch in bezug 
5* 





| 


81 ‘qqv zop orgdesdogoyg 


LT 'qqy dep orgdeadogoyg 


91 'qaqy Jep orgdeudogoyg 


eqjesseqy 


sesey, uayyLıp sep opus 

opjoyuoyy 19P ur sep sje 
1o#qOIp yoıadnz pun Jogos req 
-U9}JO 4S woyORoOoysuoMyNpuy 
seq ‘seBey, uoylolA sop Suejuy 


uoysurynd 
By oyxonapoñsne jreqog 'offoız 
-uoy Jop ut sep spe go 
08 ‘11 9} UEyogoogsuorgupu] 
seq 'sodu], uoyeolA sop opuy 
0104290] sep 
8[@ JoyOIp yolofdnz gone up 
-u08 ‘apjoıyuoyy dep ur eBruol 
“Sep STE 129918 pueynepeq ınu 
quoru Uegogoowuoygnpu] sep 
98] seBey, uoyela sep Im 
weqoRoe]Z 
‘oxuox sep pueynepeq ueyo 
“qooysuonynpuy sep Yyııyıaoqn 
Youu OyogL 7 1072;080q 19(T "IP 
yore? aqgyeBun pus uejuolo y 
oplog ‘#80 ue sep opuq 


eqressu(T 


uere7snz38e} YOU 4st uodung 
-JOIP19 À Jop yloyueyyeyoseg 19p 
ur pergosoqu(] urg "JopTIqedsne 
yosrdoygsoıgem wsanyny Ip 
yoIs uequy opungg ogsgForp un 


opjoyuoyy Jep 
ur S[8 Io9yoıp pueynepeq ueyo 
-aI9M sep 98} UOlgnpuf sep uf 
‘18quiowuoeq usdungyorpae A OGIO 
Bryozqgorerf uoydoix, uopieq 
ut UépInA 9punJS 94809 SIP WA 


2074 Iıpupgsjjoa yoou 
oz sep um 987 wezdompoa 
Udy Jaq 'IN0OpJue uoyogrgM 
Segiom UJ9 UONFNPUL Jep Uy 9810 
NZ pIIM opungg 4809 SIP un) 


eqiesseq 


aquod saofw 
-04DY99D80Z1YIS 


eqiesseq 


oquod soohu 
-04DY99D8 021498 


oyanz 





OBspugIwyLaA 
ep ANsWoAwVYD "USJUOLOgUeJdozL 
uoPIoQ Uayos[mz FUI} Uowwxeu 
Top Yruyosqayjoz 








prundyez 
U989{D un UUOLO M Jop woyTeyseA O81 [08 
-u9898 sep pun uamy[ny Jop Bungjepyug 
uoyosjdogsomgeu 19P 407 





1044939 
Wy 9J9H ep wy 











‘JYOJJOSUOTIYNpulOIyep Usp Joqy oyonsıoy JOp Funssezuowwesnz ‘II [qe], 





69 


und deren Bedeutung in der Biologie der Hefe. 


Sozyoa yossı yor 
-uygmadun yonsie À UaseIp 
Ul uemmy dep Zungger 
ug erp yoıs gep ‘ogoss 
SL orp day sur Im SA 


WOssTU4]RYIOAING 
“xodwe y, uedrysundun 104 
“UN JorfleA yonsıo À 10S01(T 








‘JP8400M08 JUOIU J9PU9G Jop OPINM soyoNsIOA Sep JNGTIOA WY ‘JOPUSMIOA uopungg 77—S8T 
UOA Joy WT SZIMMIOIG IOP ur SU208207N/ DIUOSPDN 19P INJINY aIp Jopueg sje apınma USUONSIOÀ uoyoryugs UT :Zunyrowuy 


FOUTOFOMZ qaıq 09019) 
pun 9x0I( ur peryosıoyuf) 19 


se8ey, uoJIOIA sop opug 


soft], uayyunz sep epug 
* seBey, uajıaja sep SW 
aoroIp 
yoyıow seqe ınyep ‘opjoyuoy 
op Ul sep se aoggıd era 
ygqopu 98} weToRooTUOHANpuy 
seq 'sade], usyıoıa sop opuy 


sou], ue.juny sop uudog wy] 
sou], uoyolA sop Zuvzuy 
opoayuoyl 
Jop Ul oIp ste Ioyoıp gone oIm 
‘19gQ1B [YOMOS 481 inypnxsuot} 
-ANPUI ‘seBey, uoyıora sop oI 
eqressecr 





uojojenzysa7 Jyoru 

481 uodunyyoIpıe A USP ueyosımz 
porgosasgun) ug opmiqadene 
uesdory, uepleq ut usfuofoy orp 
yoIs uoquy epungg 678 0€ Ip uf) 


uer[osnzqse} Fyoru 
48] Uepleq uoyostmz peIyosıejuf) 
JeJopuoseq UI ‘USPIOM JHIOU 
eq uoBunyqorpie A uesdory, uep 
-10q uf PUIS epuNyg 238 09 SIP u] 


aoyoıp pun 
109018 USqoORTOM oglem sep 38 
uoyynpu] Jep uy ‘US PIOM JHIOU 
-0q uedunyyorpıoy uesdory, uep 
-[0q Uy PUTS opuNgg 078 Fg OTP TIL) 


eqlesseqy 


uUoJ[O45n24897 Jyoru 4st uoBuny 





aquod soo 
*040499D802 {95 


snaprosdsyja 
8200409008 
aquiod soohu 
-04DY99D802149S 


oqressu(T 


snaprosdaya 


saohiwmosnyoong) 
eqresseq 





FI 


el 


aI 


IT 


OT 








adjope 
"IN 


ad 








70 M. Baron: Analyse der mitogenetischen Induktion 
auf die früheren Arbeiten unseres Laboratoriums erhoben wurden und 
von uns vielmals durch AbschluB des Detektors (bzw. Senders) mittels 
eines Quarzfensters entkraftet wurden. 

Der Sender befindet sich bei dieser Versuchsanordnung nicht innerhalb 
der feuchten Kammer mit den Hängetropfen, sondern außerhalb. Die 
Induktion erfolgt durch ein am Boden der Kammer angebrachtes 
Fenster aus kristallinischem Quarz; der Kontrolltropfen wird durch ein 
entsprechendes Glasfenster ‚induziert‘. Unsere Quarzlamelle war etwa 
1 mm dick, die Glaslamelle hatte etwa die gleiche Dicke. Als Sender 
wurden Nadsonia-Kulturen in großen Salznäpfen benutzt. Mit den Ver- 
suchen wurde begonnen, nachdem die Nadsonia-Kulturen einen kon- 
tinuierlichen igen Belag auf der Oberfläche des Tropfens ge- 
bildet haben. Der Abstand zwischen der Sender- und Detektorober- 
fläche betrug etwa 8—10 mm, war mit anderen Worten bedeutend 
größer als bei Versuchen mit gemeinsamer Kammer. Die Aufstellung 


ist in Abb. 19 wiedergegeben. 














Abb. 19. Schema der Q d welche un den Detektor vom Sender isoliert. 
1 und 2 Delle mit dem Sender her, 8 induzierter Tropfen, 4 Kontrolltropfen, 
5 Deckglas, 6 Quarzlamelle, 7 Glaslamelle. 

Da die Sender sich auBerhalb der Kammer befanden, konnten sie be- 
quem im Verlaufe des Versuchs erneuert werden, was sehr erwiinscht ist, 
da ältere Kulturen als Sender nicht ganz zuverlässig sind. 

In unseren ersten Versuchen mit der Quarzkammer haben wir auch 
allmählich das Auftreten des Mikroeffektes verfolgt und in schlagender 
Weise nachweisen können. Wir führen hier ein Versuchsprotokoll an. In 
weiteren Versuchen wurde von der Verfolgung des anfänglichen Mikro- 


effektes abgesehen 


Tabelle 12. Protokoll des Versuches einer dauernden Fremdinduktionstropfenkul- 
tur von Saccharomyces ellipsoideus bei hermetisch geschlossener Quarzkammer des 
Detektors. Sender: eine 20stündige Bierwürzekultur der Nadsonia fulvescens. 


1. Anfangsstadium des Versuches. Mikroeffekt der Induktion. 

















Zeit in Prozentsatz der Prozentsatz AP De de ais 
Stunden isolierten Formen im Kontroll- | der isolierten Formen im in- soluten Zahlen 
tropfen duzierten Tropfen 

0 100 100 0 

3 100 100 0 

5 90 81 9 

7 81 66 15 

10 72 62 10 

12 61 54 7 





Induktionseffektmaximum zur 7. Stunde. 











Differenz erreicht 15%. 
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2. Endstadium des Versuches. Makroeffekt der Induktion. 

48 Stunden nach Beginn des Versuches ist zuerst eine makroskopisch sicht- 
bare Kolonie, die in der Induktion, gegenüber dem Quarz erschien, beobachtet 
worden. Die Kontrolle blieb um diese Zeit ganz klar. Nach 60 Stunden, als das 
Fleckchen in der Induktion schon eine bedeutende GrôBe erreicht hat und in der 
Kontrolle die Kultur endlich makroskopisch sichtbar wurde, wurden Photo- 
graphien aufgenommen. Auf der Abb. 21 sind beide Tropfen bei geringer 
VergréBerung dargestellt. Eine etwas untypische Form des Fleckchens in der 
Induktion wird dadurch erklart, daB es infolge eines unvorsichtigen StoBes im 
Laufe der Aufnahme zerfiel. Damit es mehr einleuchte, daß in der Kontrolle die 
Entwicklung ihren Lauf nahm, machten wir eine zweite Aufnahme beider Trop- 
fen bei stärkerer Vergrößerung. Im Gesichtsfelde des Mikroskops wurden die 
dichtesten Zellenel teanhäufungen, sowohl in der Kontrolle, wie in der In- 
duktion, ausgewählt. Dies ist auf der Abb. 22 dargestellt. 





Es wurden im ganzen mit der neueren Anordnung 10 Versuche, dar- 
unter mit Saccharomyces ellipsoideus 6, mit Schizosaccharomyces pombe 4 
durchgeführt. Der Verlauf der Versuche gleicht, wie auch zu erwarten, 
in allen Einzelheiten demjenigen in gemeinsamer Kammer. Eine Ab- 
schwächung bzw. Verzögerung des Effektes ist nicht zu verzeichnen. 
Wir haben versucht, auch ein Frühstadium des Makroeffektes photo- 
graphisch zu fixieren (Abb. 23 und 24). Er machte sich zu allererst 
durch eine zarte weißliche, wolkenartige Trübung des Induktionstropfens 
bemerkbar. Die Aufnahme erfolgte etwas später, als die induzierte 
Kolonie bereits etwas dichter wurde und, was für Saccharomyces ellip- 
soideus so typisch ist, bereits eine Reihe von Agglutinationsklümpchen 
bildete. In der Kontrolle trat zu dieser Zeit die erste kaum merkbare 
schleierartige Trübung auf. Es versteht sich von selbst, daß eine photo- 
graphische Reproduktion dieses zarten Bildes der Wirklichkeit an Klar- 
heit bedeutend nachsteht. Daher wurden von diesem Fall auch Auf- 
nahmen bei stärkerer Vergrößerung gemacht, wobei nur die dichtesten 
Bezirke der beiden Kulturen zur Aufnahme gelangen konnten. 

Wir möchten noch das einzige, negativ ausgefallene Experiment kurz 
besprechen. Es wurde in einer Kammer mit einer neuen, bis dahin noch 
nicht geprüften Quarzplatte angestellt. Nach dem Mißerfolg mit dem 
Makroeffekt wurde die Platte für ein Induktionsexperiment gewöhnlicher 
Art benutzt, und wiederum ohne Erfolg. Es handelte sich offenbar um 
ein für unsere Zwecke untaugliches Material. Wir heben diese negativen 
Befunde besonders hervor, um die Wichtigkeit jedesmaliger Prüfung 
einer neuen Quarzplatte nicht nur durch rein physikalische, sondern vor 
allem durch biologische mitogenetische Methoden zu betonen. Die mito- 
genetische (ultraviolette) Strahlung der meisten bisher bekannten biologi- 
schen Quellen ist so schwach, daß eine einigermaßen bedeutende Absorp- 
tion mancher Sorten von Quarz den Erfolg bereits vereitelt. Wir ver- 
meiden auch grundsätzlich Lamellen aus geschmolzenem Quarz, weil sie 
meist stärker absorbieren. Schließlich sei noch auf die Notwendigkeit 
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einer sehr sorgfältigen Entfettung des Quarzes hingewiesen. Spuren 
fetter nn die durch Berührung mit einem Finger haften bleiben, 


Abb. 20. eigenen eines | Versuchs, in einer ran durchgeführt. 
Hefeart im Detektor: pombe. Tabelle 13. Nr. des Versuchs: 2. 
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Klassifikationsgruppe: Erste. 





K. y À 
Abb. 21. Photographie eines Versuchs, in einer Quarzkammer durchgeführt. 
Hefeart im Detektor: Saccharomyces ellipsoideus. Tabelle 13. Nr. der Versuche: 1. 
Klassifikationsgruppe : Erste. 





K. 


Abb. 22, Vorangehender Versuch, bei starker Vergrößerung aufgenommen, 
dichteste Anhäufungen. 


setzen schon sehr beträchtlich die Durchsichtigkeit des Quarzes für unsere 
Wellenlängen und Intensitäten herab. 
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K. I. 
Abb. 23. Photographie eines Versuchs, in einer Quarzkammer durchgeführt. Hefeart im Detektor : 
Saccharomyces ellipsoideus. Tabelle 13. Nr. des Versuchs: 4. Klassifikationsgruppe: Zweite. 





K. 1. 
Abb. 24. Derselbe Versuch bei starker Vergrößerung. Die Photographie stellt die größte 
Elementenanhäufung, sowohl in der Kontrolle wie in der Induktion dar. 





K. I. 
Abb. 25. Photographie eines Versuchs, in einer Quarzkammer durchgeführt. Hefeart im Detektor: 
Schizosa ‘charomyces pombe. Tabelle 13. Nr. der Versuche: 7. Klassifikationsgruppe: Zweite. 





K. I. 
Abb. 26. Photographie derselben Kulturen wie auf der Photographie Abb.25. Man sieht, daß sich 
der Makroeffekt zu dieser Zeit (8 Tage) ausgeglichen hat. 
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Auf unsere Veranlassung wurden von Herrn Frank nach unserer 
Methodik drei Versuche mit Makroeffekt, unter Vorschaltung einer vor- 
her geprüften Quarzlamelle durchgeführt, alle drei mit deutlichem posi- 
tivem Erfolg, den wir nach seiner Intensität unserer zweiten Gruppe ein- 
reihen können. Mit seiner Bewilligung wurden sie in unsere Tabelle auf- 
genommen. 

Es ist sehr erwünscht, die ganze Anordnung während der ganzen Ver- 
suchszeit möglichst erschütterungsfrei zu erhalten. Wird der sich all- 
mählich ausbildende Bodensatz mechanisch gestört, so pflegt er sich 
nicht mehr in seiner ursprünglichen Gestalt zu rekonstruieren, und die 
Größenunterschiede zwischen Induktion und Kontrolle treten zuweilen 
nicht so scharf hervor. Das scheint damit zusammenzuhängen, daß 
beim ungestörten Hergange die Agglutination erst nach der Ausbildung 
des Bodensatzes erfolgt, bei der Rekonstruktion der gestörten Anord- 
nung sich dagegen größere und kleinere Klümpchen einordnen müssen. 
Nimmt man zwei fortgeschrittene Kulturen von genau gleicher Größe 
der Zentralflecken und rührt sie gehörig durch, so findet man zuweilen 
nach ihrer sekundären Sedimentierung merkbare Größenunterschiede. 
Wir erwähnen dieses, um vor der Beurteilung des Makroeffektes auf 
Grund geschüttelter oder andersartig gestörter Präparate zu warnen. 


Sechster Abschnitt. 
Resultate und Probleme des Makroeffektes. 

Die Wichtigkeit des Makroeffektes liegt in erster Linie in seiner 
Augenscheinlichkeit. Wenn man von der einzigen, leicht zu umgehenden 
und rein illusorischen Fehlerquelle — einer eventuellen Ungleichheit der 
beiden zum Versuch benutzten Tropfen — absieht, so werden selbstredend, 
zumal bei der Versuchsanordnung zweiter Art (mit Quarz-, bzw. Glas- 
fenster) alle Einwände, die gegen unsere bisherigen Methoden erhoben 
wurden, hinfällig. Die Tragweite eines derartigen Nachweises wurde 
übrigens von RossMANN vorausgesehen, der den negativen Ausfall seiner 
dahin abzielenden Versuche mit Hefe daher für besonders schwerwiegend 
hielt. Daß sein Verfahren unsere bisherigen Befunde in keiner Weise 
berührte oder gar widerlegte, erhellt ohne weiteres: Unsere bisherige 
Hefemethodik auf festem Nährboden beruhte ausschließlich auf mikro- 
skopischer Abzählung der Knospungsintensität, wobei auch nicht im 
entferntesten daran gedacht wurde, daß der von uns auf diese Weise 
nachgewiesene Induktionseffekt unter den auf festem Nährboden gegebenen 
Verhältnissen zu einer dauernden Nachwirkung, d. h. zu einem Makro- 
effekt, führen könnte. Daß der von Rossmann eingeschlagene Weg auf 
einer Reihe von falschen Voraussetzungen beruht, war natürlich auch auf 
Grund unserer früheren Erfahrungen leicht nachzuweisen. Wir haben 
uns indessen jeder Erwiderung so lange enthalten, bis es uns nicht ge- 
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lungen war, den Nachweis zu erbringen, daB bei richtiger Methodik der so 
unglaubwürdige Makroeffekt tatsächlich gelingt. Wir halten es aber jetzt 
für unsere Pflicht, die Hauptpunkte der Rossmannschen Arbeit etwas 
näher kritisch zu beleuchten, da seine Mißgriffe einem weniger aufmerk- 
samen Leser vielleicht entgehen könnten. Die Hauptpunkte, die jede 
Möglichkeit eines Erfolges von vornherein vereitelten, sind folgende: 

1. ROSSMANN nahm eine auBz:rordentlich schwache punktförmige 
mitogenetische Quelle. Es wurde ja bereits mehrmals von Guewrrscx 
betont, daß wir in der Wurzelspitzestrahlung es mit einem offenbar an- 
nähernd parallelen Strahlenbündel von etwa 70 y im Durchmesser zu tun 
haben. Der Wirkungsradius auf die Hefekultur ist daher so klein, daß er 
natürlich nur einen streng umschriebenen, mit unbewaffnetem Auge gar 
nicht erkennbaren Bezirk betreffen müßte, der sich innerhalb des relativ 
weiten Areals des von ROSSMANXN gesetzten Streifens durch nichts kennt- 
lich machen könnte. Daß hier begünstigtes Wachstum eintreten könnte, 
welches die benachbarten nicht beeinflußten Hefemassen auseinander- 
drängen, d. h. zur Seite schieben könnte, um dadurch die von Rossmann 
offenbar erwarteten Vorbuchtungen zu erzeugen, wäre ein geradezu ab- 
struser Gedanke. 

Der induzierte Bezirk wurde übrigens von Rossmann nicht einmal 
markiert, und da er auf Entfernungen bis auf 3 cm Abstand induzierte, 
ließe sich nach dem Augenmaß natürlich absolut nichts beurteilen. 

2. Es ist nicht leicht einzusehen, wie man mittels Platinöse oder gar 
eines Pinsels einen Impfstreifen von gleichmäßiger Breite und Dichte 
auf die Agaroberfläche auftragen könnte. Daß der Ort der ersten Be- 
rührung stets größere Mengen von Material als die nachfolgenden Bezirke 
enthalten wird, erscheint uns unbestreitbar. An eine strenge Kontrolle 
seitens nichtinduzierter Bezirke kann daher nicht ernstlich gedacht 
werden. Wir haben uns daher schon von vornherein zur Regel gemacht, 
unsere Kulturen stets durch gleichmäßige, feine Emulsion der Hefezellen 
zu beschicken. 

3. Aber schon die Erwartung eines Makroeffektes auf festem Nähr- 
boden ist an sich durchaus unbegründet und folgt absolut nicht aus den 
Ergebnissen unserer vorangehenden Untersuchungen. Aus der Tatsache, 
daß in 9—15 Stunden alten Kulturen ein Induktionseffekt erzielbar ist, 
folgt noch keinesfalls, daß der Erfolg auch weiter fortdauern wird, was ja 
natürlich zur Voraussetzung des Makroeffektes gehört. Wir wissen viel- 
mehr, daß schon gegen Abschluß dieser Altersperiode ein merkbares 
Nachlassen der Sprossungsintensität ganz fatalerweise eintritt und ein- 
treten muß, da ja nach Maßgabe der Verdickung des Belags dessen 
oberflächliche Schichten immer weiter von dem Nährsubstrat ab- 
rücken, ganz abgesehen davon, daß letzteres gleichzeitig auch verarmt, 
vielleicht auch durch Abbauprodukte entwertet wird. Es mag sich nach 
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dem Ausgeführten erübrigen, noch auf die weiteren gegen uns erhobenen 
Einwände RossManns einzugehen. Die Hauptsache ist ja schließlich, 
daß trotz seiner Bedenken der Nachweis eines Makroeffektes gelang. 

Der Makroeffekt erscheint uns auch in weiterer Hinsicht von großer 
Bedeutung. Es wurde hier zum erstenmal der Nachweis erbracht, daß 
Fremdinduktion nicht nur den rein theoretischen Wert eines Nachweises 
biologischer Strahlung hat, sondern auch die Bedeutung eines mächtigen 
biologischen Faktors beanspruchen darf, da wir ja schließlich, schon bei 
unserer primitiven Versuchsanordnung, eine riesige Steigerung der Aus- 
beute unter sonst gleichen Bedingungen erlangen können. Aber abgesehen 
von diesem mehr äußerlich imposanten Effekt gewinnen wir die Möglich- 
keit, etwas tiefer in die interessante, durch die früheren Arbeiten unseres 
Laboratoriums schon mehrmals behandelte Frage der ,,mitogenetischen 
Erschöpfung“ einzudringen. 

Bevor wir darauf eingehen, möge indessen die Frage des Zustande- 
kommens des Makroeffektes erörtert werden. 

Es muß hier vor allem die Frage aufgeworfen werden, ob zur Erzielung 
eines solchen eine dauernde oder eine relativ nur kurze Bestrahlung ge- 
hört? Die Frage ließe sich natürlich unmittelbar durch den Versuch ent- 
scheiden, was von uns im weiteren nachgeholt werden soll, da uns bisher 
die nötige Zeit dazu noch fehlte. Wir möchten aber hier darauf aufmerk- 
sam machen, daß rein theoretisch schon der positive Ausfall des im voran- 
gehenden Abschnitt geschilderten Mikroeffektes unter normalen Verhält- 
nissen einen Makroeffekt zur Folge haben muß. 

Denn in der Tat, vergleichen wir die Zustände der induzierten und 
der Kontrollkultur, wie sie etwa aus dem Versuch 3, 6, 9, Tabelle 8, 
hervorgehen, so sehen wir, daß etwa 48 Stunden nach Beginn der In- 
duktion die Induktionskultur einen bedeutenden Vorsprung an Zellen- 
zahl besitzt. Sollte jetzt die Induktion im weiteren auch eingestellt 
werden, die Milieubedingungen für beide Kulturen dagegen im weiteren 
die gleichen bleiben, so müßte sich der Unterschied nur immer mehr ver- 
schärfen. Denken wir etwa daran, daß wir in der induzierten Kultur 
1500 Zellen, in der Kontrolle 1000 Zellen als Ausgangspunkt der Weiter- 
entwicklung haben, so werden wir in einer n-ten Generation ganz ge- 
waltige Unterschiede vorfinden, unter der Voraussetzung, daß das Ver- 
mehrungstempo hier und dort das gleiche bleibt. Sind demnach die Kul- 
turbedingungen derartige, daß die Anwesenheit einer größeren Zellenzahl 
an sich keine hemmenden Faktoren hineinbringt und ohne Nachteil 
bleibt, so ist der Erfolg, d.h. der Makroeffekt, auf Grund der durch un- 
sere Versuche geschaffenen Zustände gewährleistet und eine weitere 
Fremdinduktion entbehrlich. 

Das Problem ließe sich durch das folgende einfache Verfahren lösen : In 
den auf dem Makroeffekt hinzielenden Versuchen müßte der Detektor 
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nicht aus einer zum Stillstand gekommenen, sondern aus einer in reger Tei- 
lung begriffenen Kultur genommen werden. Es ware auch von Interesse, 
die Induktion zu unterbrechen, sobald im Detektor die nichtsprossenden 
Zellen verschwunden sind. 

Der Erfolg des Makroeffektes kann wesentlich dazu beitragen, das 
Problem der mitogenetischen Erschépfung zu klären. Wir wollen nur 
kurz in Erinnerung bringen, daB auf Grund der Arbeiten von A. und 
L. GURWITSCH, SUSSMANOWITSCH, POTOZKY und ZoGLInA sich eine Vor- 
stellung einer solchen aufdrangt. 

Es liegen Erfahrungen über die deprimierende Wirkung groBer In- 
tensitäten ultravioletter Strahlen unserer Wellenlangen vor (STOKLASA 3). 

So hat neuerdings FRANK den einen Tropfen einer nach unserer Vor- 
schrift bereiteten Hefekultur während 20 Minuten mit einem Spektral- 
streifen (um 2000 A) bestrahlt. 4 Tage darauf zeigte sich ein negativer 
Effekt, der bestrahlte Tropfen blieb im Vergleich zum unbestrahlten 
Kontrolltropfen in seiner Entwicklung zurück. 

Abgesehen davon, daß die Wirkung hoher Intensitäten mitogenetischer 
(d.h. bestimmter ultravioletter) Strahlen auf den Teilungsvorgang hem- 
mend, eventuell sogar die Zelle schädigend wirken dürfte, haben wir damit 
zu rechnen, daß fortgesetzte Belichtung auch mit biologischen Strahlungs- 
quellen (z. B. Hefekulturen), wo übermäßige Intensitäten (bzw. Dosen) 
nicht zu befürchten wären, ein Defizit an Mitosen an der bestrahlten 
Seite der Wurzeln erzeugt, das von den oben genannten Autoren als 
„mitogenetische Erschöpfung‘ bezeichnet und folgendermaßen gedeutet 
wurde: Durch Fremdinduktion, d. h. ein Maß von Bestrahlung, das 
jedenfalls die Norm überschreitet, wird erstens ein bestimmter Prozent- 
satz der Zellen zur vorzeitigen Mitose angeregt (positiver mitogenetischer 
Effekt), zweitens aber auch weitere, zur Teilung noch nicht herangereifte 
Zellen zur vorzeitigen Zersetzung gewisser energieliefernder Stoffe ver- 
anlaßt, die unter Umständen zur Entstehung sekundärer Strahlung 
Veranlassung geben. Die Erschöpfung wäre mit anderen Worten ein 
Zeichen oder die Folge davon, daß gewissermaßen mehr ‚verausgabt‘ 
wird, als beiökonomischem Haushalt richtig wäre, und daß unter gegebe- 
nen Umständen ein forcierter Zufluß nötiger Stoffe zur Bestreitung dieser 
Ausgaben nicht statthat. Es wurde auch zur Stütze dieser Vermutung 
von SUSSMANOWITSCH ein Experiment ausgeführt, das in der Tat in 
diesem Sinne gedeutet werden konnte. Es folgt daraus, daß die mito- 
genetische Erschöpfung nicht zur unbedingten Notwendigkeit gehört, 
d. h. bei günstigen Objekten gewisse Umstände und Bedingungen denk- 
bar sind, bei denen die übermäßig verausgabten Stoffe sofortigen reich- 
lichen Ersatz finden. Wenn wir diesen Gedankengang auf die Hefe- 
kulturen übertragen, so sehen wir sehr wohl ein, daß hier je nach den 
Kulturbedingungen bald eine Annäherung an die Verhältnisse der Zwie- 
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belwurzeln, bald an die im vorangehenden erwähnten ideellen Verhält- 
nisse verwirklicht werden kann. Unsere bisher iiblichen Kulturen auf 
festen Medien gehéren in die erste Kategorie. Obwohl wir nichts Ge- 
wisses darüber aussagen kônnen, welche Schicht des jedenfalls mehr- 
schichtigen Hefebelages sich der Fremdinduktion am ehesten fügt, so 
dürfen wir wohl nicht fehlgehen, wenn wir annehmen, daß es vorwiegend 
die oberflächlichen Lagen sind, und zwar aus zweifachem Grunde: erstens 
weil sie allein der ungedämpften Wirkung der an sich schon sehr 
schwachen Fremdinduktion ausgesetzt werden, zweitens weil ihre 
Milieubedingungen einschließlich der Mutoinduktion nicht optimale sein 
können, da sie vom Nährsubstrat durch die tieferen Zellschichten ge- 
trennt sind und nur von hier aus, nicht allseitig, bestrahlt werden können. 
Aus letzteren Erwägungen ergeben sich für uns zwei Folgerungen: 
1. daß trotz der denkbar dichten zusammengedrängten Lage der ein- 
zelnen Individuen dennoch Fremdinduktion noch möglich ist (was ja 
in schroffstem Gegensatz zu den im vorangehenden Abschnitt geschilder- 
ten Verhalten der Tropfenkulturen steht), und 2. daß ein Dauererfolg fort- 
gesetzter Induktion bzw. eine positive Nachwirkung einer solchen nicht 
erwartet werden können. Liegen ja hier jedenfalls Verhältnisse der 
Stoffzufuhr vor, die sogar denjenigen der vorhin geschilderten im 
Meristem der Wurzeln bedeutend nachstehen. 

Es ist daher schon a priori anzunehmen, daß wir an Hefekulturen auf 
festen Nährboden ähnliche Erscheinungen der ‚„Induktionserschöpfung“ 
wie in den Zwiebelwurzeln antreffen werden. Es liegen in der Tat schon 
solche, bisher noch nicht veröffentlichte Erfahrungen aus unserem 
Laboratorium vor. 

Keiner der für die Kulturen auf festen Medien geschilderten MiB- 
stände gilt für unsere Kulturen im hängenden Tropfen. Sie werden so 
verdünnt genommen, daß die Nährstoffzufuhr für längere Zeit in unbe- 
schränktem Maße gewährleistet bleibt, und für jedes Zellindividuum im 
gleichen Grade zugängig ist. Auch die Verhältnisse mit Mutoinduktion 
innerhalb der Kultur können offenbar schon relativ früh, d. h. bei unbe- 
deutender Konzentration, erreicht werden. Es läßt sich darüber a priori 
allerdings nichts aussagen. Wir sehen demnach, daß unsere Tropfen- 
kulturen zur zweiten Kategorie gehören und die für die Zwiebelwurzeln 
abgeleiteten Verhältnisse der Erschöpfung auf sie nicht übertragbar sind. 
Der positive Induktionseffekt bleibt ja auch bei mehrtägiger ununter- 
brochener Induktion durch kräftige, häufig erneuerte Sender bestehen. 
Der sekundär auftretende Ausgleich des Makroeffektes (vgl. S. 75, Ver- 
such 7) beruht natürlich auf anderen Gründen (Erschöpfung des Nährsub- 
strates usw.). Unsere Erfahrung zeigte indessen, daß in unseren Kulturen 
der dichteren Art bei starken Trockensystemen etwa 30 Zellen im Ge- 
sichtsfelde angetroffen wurden, und daß deren mittlerer Abstand von- 
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einander nur einige Zelldurchmesser betrug. Da derartige Kulturen gegen 
Fremdinduktion bereits unempfindlich waren, muß gefolgert werden, daß 
bereits hier eine Sättigung durch Mutoinduktion vorlag. Dieser Umstand 
führt uns wiederum auf die Verhältnisse der Kulturen auf festem Boden 
zurück. Bei der ungemein dichten Lagerung der Zellen, die hier besteht, 
wäre es wohl kaum glaubwürdig zu machen, daß hier die Verhältnisse der 
Mutcinduktion sogar für die oberflächlichen Zellschichten viel un- 
günstiger als in den Tropfenkulturen sein könnten, zumal ja die mito- 
genetische Strahlung aus solchen Kulturen relativ gut ist. Es kann 
daraus nur gefolgert werden, daß es die ungünstigen Verhältnisse der 
Stoffzufuhr sind, die zur Schaffung optimaler Verhältnisse nicht aus- 
reichen. Daß Fremdinduktion hier trotzdem stattfindet, muß als Beweis 
dafür gelten, daß eine gewisse reziproke Beziehung zwischen Ernährungs - 
und Strahlungsverhältnissen besteht, die sich etwa folgendermaßen 
formulieren ließe: Je besser die ersteren, desto tiefer der Schwellenwert 
der Zelle für die mitogenetische Strahlung; ist die Versorgung mit Nähr- 
stoffen nicht optimal, so ließe sich noch trotzdem ein positiver mito- 
genetischer Effekt durch entsprechende Steigerung der Intensität der 
Bestrahlung erreichen. Wir haben möglichst erschöpfend die Differenzen 
zwischen den Milieubedingungen der Hefekulturen beider Art dargestellt. 
Aus der Tatsache, daß sie für unsere Tropfenkulturen offenbar optimaler 
Art sind, folgt aber durchaus noch nicht mit Notwendigkeit, daß der Makro- 
effekt erzielt werden mußte. Es stand vielmehr die Frage offen, ob eine 
forcierte zeitliche Verschiebung eines oder eventuell mehrerer Teilungs- 
schritte der Zellen durch Bestrahlung für sie unbestraft vorübergehen 
kann? Ob bei vorzeitiger Teilung die aus derselben hervorgegangene Zelle 
noch imstande ist, die ihr reichlich dargebotene Nahrung auch im forcierten 
Tempo zu assimilieren bzw. zu verwerten? Die wesentliche Bedeutung die- 
ser Frage erhellt bei naherer Überlegung ohne weiteres. Um so bedeutungs- 
voller ist es, daß unsere Erfolge mit dem Makroeffekt uns zur positiven Be- 
antwortung dieser Fragen zunächst für Hefezellen ermächtigen. Wie weit 
dieser Schluß verallgemeinerungsfähig ist, bliebe allerdings abzuwarten. 


Ergebnisse und Zusammenfassung. 

1. Die mitogenetische Induktion einer Hefezelle hat deren vorzeitige 
Sprossung im Vergleich zu einer mitogenetisch unbeeinflußten Zelle zur 
Folge. Diese sicherstehende Tatsache sagt indessen noch nichts darüber 
aus, ob es sich um vorzeitige Stimulation einer noch nicht unbedingt 
reifen Zelle oder um Abkürzung der normalen Latenzperiode nach dem 
physiologischen Reiz handelt. 

2. Die längst bekannte Erscheinung der sehr spät auftretenden 
Sprossung einer isolierten Hefezelle findet ihre ungezwungene Erklärung 
in dem Fernbleiben von Induktion auf die Zelle. 

Planta Bd. 10. 6 
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3. Die Mutoinduktion der Hefezellen, die sich in optimalen Verhält- 
nissen (flüssiges Substrat) befinden, beschleunigt in bedeutendem MaBe 
das Auftreten der ersten Sprossungen einer erwachenden Kultur. 

4. Hefekulturen von geniigender Dichte, deren Zellen durch Muto- 
induktion mit mitogenetischer Strahlung gewissermaBen gesättigt sind, 
sind als Detektoren auf Fremdinduktion ungeeignet. 

5. Eine notwendige Folge des Nachweises einer Mutoinduktion ist 
die Annahme einer Autoinduktion der Zelle. 

6. Durch geeignete Induktion einer verdiinnten Tropfenkultur läBt 
sich ein fiir das unbewaffnete Auge sichtbarer Makroeffekt nachweisen. 
Es versteht sich von selbst, daß der verwendete Quarz vorher auf seine 
Durchsichtigkeit für mitogenetische Strahlen geprüft werden muß (durch 
gewöhnliche Induktionsversuche). 

7. Induktionserschöpfung findet unter Erhaltung dauernd optimaler 
Milieubedingungen der Kultur nicht statt. 

8. Die Erfahrungen an Kulturen in flüssigen Medien (Hängetropfen) 
lassen sich auf Agarkulturen nicht ohne weiteres übertragen. 
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(Aus der Technischen Hochschule in Graz.) 


SPEKULATIVE WACHSTUMSFORSCHUNG.. 
Von 
BERNHARD BAULE. 
Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1929.) 


In einer Reihe von Abhandlungen, die in letzter Zeit erschienen sind !, 
wird auf Äußerungen Bezug genommen, die der Verfasser auf der Natur- 
forscherversammlung in Diisseldorf (1926) gemacht hat. Dies gibt ihm 
Veranlassung, die damals nur ganz kurz und skizzenhaft vorgetragenen 
Überlegungen zu veröffentlichen. Diese Überlegungen mögen als ein 
Schulbeispiel für die spekulative Forschungsmethode hingenommen wer- 
den. Sie sind vielleicht imstande; bei gewissen, in ihrer Entwicklung vor- 
geschrittenen Problemen der Pflanzenphysiologie den Versuch anzuregen, 
die Forschung auf spekulative Art vorwärts zu treiben. Wenn die vor- 
liegenden, rein theoretischen Erörterungen und Untersuchungen durch 
mehr als 3 Jahre unveröffentlicht liegen blieben, so geschah das, weil es 
dem Verfasser zweifelhaft geworden war, ob für die Pflanzenphysiologie 
die Zeit der spekulativen Forschung schon gekommen sei. 

Das Forschungsstadium, in dem man sich damit begnügt, die Natur- 
vorgänge und die in der Natur sich zeigenden Abhängigkeiten zu be- 
schreiben, und in dem man hochbefriedigt ist, wenn man eine mathema- 
tische Formel gefunden hat, die einem die vielen Worte der Beschreibung 
abnimmt, ist zeitlich begrenzt. Wenn die Sammlung der Formeln und die 
Sammlung der Erkenntnisse einen gewissen Vollständigkeitsgrad erreicht 
haben, so verlangt man mehr. Ein Gesetz, das Vorgänge in der Natur be- 
schreibt, muß verständlich sein, wenn es wirklich befriedigen soll. Man 
will einsehen, warum die Natur gerade so und nicht anders arbeitet, man 
will den tieferen Sinn der Abhängigkeiten erkennen. 

Wo auch immer in der Natur verschiedene Faktoren zusammenwirken 
und als Produkt dieses Zusammenwirkens eine Naturerscheinung erzeu- 
gen — sei es nun, daß diese Naturerscheinung durch unsere Sinne un- 

1 Es sei hier vor allem auf die zusammenfassende Arbeit von K. Borzscr: 
„Über Ertragsgesetze bei Pflanzen.‘ (Erg. Biol. 4, 130 [1928]) hingewiesen. Dort 


wird über sämtliche das Problem betreffende Arbeiten berichtet und es ist ein 
vollständiges Literaturverzeichnis angefügt. 
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mittelbar wahrnehmbar ist, sei es, daB sie sich in Gestalt eines Gesetzes 
offenbart —, war es uns bisher immer noch môglich, diese Erscheinung 
durch Analogien aus anderen Wissensgebieten oder durch gewisse oberste 
Gesetze, die im Walten der Natur erkennbar sind, zu erklären. 

Das von MiTscHERLICH für den einzelnen Nährstoff ausgesprochene 
und vom Verfasser in konsequenter Weiterentwicklung fiir die Gesamt- 
heit der Nahrstoffe formulierte Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren 
(vielerorts als ,,MITSCHERLICH-BavuLEsches Wirkungsgesetz‘‘ bezeichnet) 
erfüllt uns leider, so sympathisch es sonst auch ist, diesen Wunsch nicht. 
So sehr man auch hin- und hersuchen und sich bemühen mag, durch 
spekulative Betrachtungen das Zusammenwirken der verschiedenen 
Nährstoffe beim Aufbau der Pflanzensubstanz anschaulich zu machen, 
man wird immer auf Gesetzmäßigkeiten geführt, die dem Wirkungsgesetz 
von MITSCHERLICH widersprechen. Diese Tatsache macht jenes Gesetz 
unbefriedigend, und zwar in noch höherem Maße, als es die Versuchs- 
ergebnisse tun, die sich ja auch großenteils nicht ohne Zwang mit dem 
Gesetz in Einklang bringen lassen, über die indessen, wie es scheint, auch 
heute der Streit noch nicht abgeschlossen ist. Die Versuchsergebnisse 
sollen im folgenden möglichst außer Betracht gelassen werden. 

Es sei uns die Aufgabe gestellt, nur unter Benutzung unbestrittener 
Fundamentalerkenntnisse eine Vermutung über das Zusammenwirken 
der verschiedenen Nährstoffe beim Aufbau der Pflanzensubstanz auszu- 
sprechen. Eine solche Vermutung kann man sich natürlich nur auf dem 
Wege über bestimmte Vorstellungen bilden, die man sich vom Zusam- 
menwirken der Nährstoffe in der Pflanze macht, und durch die man sich 
dann in seinen Schlüssen leiten läßt. Es ist hierbei der Phantasie ein 
weiter Spielraum gelassen, und es bleibt in jedem Falle fraglich, ob die 
benutzten Bilder und Erwägungen richtig sind oder njcht, selbst dann 
noch, wenn sie zu richtigen Ergebnissen geführt haben. Durch diese Un- 
sicherheit darf man sich indessen nicht abschrecken lassen, die speku- 
lative Methode zu versuchen. Man denke nur an die Erfolge derartiger 
Überlegungen in anderen Zweigen der Naturwissenschaft! 

KerLer hatte ganz gewiß zuerst nur die — ihm als Mathematiker 
naheliegende — Vermutung, daß alle Planetenellipsen die Sonne im 
Brennpunkt haben, ehe er es nachweisen konnte. Und später kam dann 
die Begründung dieser Tatsache durch die Newronsche Vorstellung von 
der Anziehungskraft, die er zwischen je zwei im Weltenraum anwesenden 
Körpern als wirkend annahm, eine spekulative Vorstellung, die an Naivi- 
tät hinter der Göttervorstellung der Alten nicht sonderlich zurücksteht, 
die aber gleichwohl zwei Jahrhunderte hindurch das Weltbild der Mensch- 
heit absolut beherrscht hat. Oder man denke an die zahlreichen Bilder 
in der Physik! Licht-,,wellen“, elektrische ‚Spannung‘, Molekiil- 
„schwarm‘, Warme-,,flu8“‘ usw. Man sprach schon jahrzehntelang von 
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elektrischem ,,Strom‘ und fand das Verhalten der Elektrizität durch 
dieses Bild gut erklärt, ehe man noch eine Ahnung davon hatte, daß es 
kleinste Teilchen der Elektrizität gibt, die tatsächlich durch den Draht 
„strömen“. Man könnte diese Beispiele noch beliebig vermehren. 

Dies sei zur Rechtfertigungder spekulativen Forschung und zur Recht- 
fertigung des Versuches ihrer Anwendung auf Probleme der Pflanzenphy- 
siologie vorausgeschickt. Nun zur Sache selbst! Die Frage möge lauten: 
Welche Weiterentwicklung des Lresiaschen Gesetzes liegt am nächsten? 


Innenwirkung der Nährstoffe. 

Es soll also auf die Vorstellungen von LreB1G zurückgegangen und 
auf diesen Vorstellungen aufgebaut werden. Das Gesetz von Lizsic fußt 
auf der Vorstellung, daß das Wachstum jeder Pflanzenart durch ein ganz 
bestimmtes Gemisch der Grundnährstoffe bedingt ist, und daß daher 
die Wachstumswirkung, die sämtliche Nährstoffe zusammen ausüben, 
in ihrer Größe bestimmt ist durch die Menge des verhältnismäßig am 
wenigsten vorhandenen (,,am tiefsten im Minimum befindlichen‘) Nähr- 
stoffes. Die Mengen der von der Pflanze aufgenommenen Nährstoffe 
stehen in einem festen Verhältnis zueinander. 

1:62: Éat tn = Pr: Pa: Ps: Dp: 
oder etwas anders geschrieben : 
£1: Pa = $2: Pa ++ = Ey: Pa 

Bezeichnen wir dieses konstante Verhältnis £;: p; mit £ : [p], wobei 
man sich unter den p; die konstanten Prozentgehalte der Pflanzensub- 
stanz an den verschiedenen Nährstoffen und unter [»] den Prozentgehalt 
der Pflanzensubstanz an dem konstanten Nährstoffgemisch vorzustellen 
hat ([p]= 91+ pe +--+ p,), so ist also nach Lizpie die Menge der von 
der Pflanze aufgebauten Substanz (Trockensubstanz) y allein von dem & 
abhängig, und zwar proportional dem £; selbstverständlich unter der 
Voraussetzung, daB alle hier nicht in Betracht gezogenen Wachstums- 
faktoren (Warme, Licht und dergleichen mehr) überall die gleichen sind. 

Y = $1: Pi = £2: Pe= +++ En: Pn 5:[pl. (1) 

Da die Menge £ des aufgenommenen Nährstoffgemisches seinerseits 
durch die Menge des außerhalb der Pflanze verhältnismäßig am wenig- 
sten vorhandenen Nährstoffes bestimmt ist — es wird ja nur das Ge- 
misch mit den festen Verhältniszahlen aufgenommen —, so folgt aus 
diesen Vorstellungen anschaulich das Gesetz von Lizsic. 

Dieses Gesetz hat nun der Nachprüfung durch die Erfahrung nicht 
standgehalten. Es hat sich vielmehr gezeigt, daß eine gewisse Elastizität 
besteht. Auch durch Vermehrung eines nicht „im Minimum befindlichen“ 
Nährstoffes läßt sich der Ertrag der Pflanze steigern, wobei gleichzeitig 
der Prozentgehalt der Pflanzensubstanz an diesem Nährstoff eine Er- 
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höhung erfährt. LieB16s Vorstellung kann also nur beschränkt, als erste 
Näherung, beibehalten werden. 

Die Modifikation wäre etwa so möglich: Es gibt für jede Pflanze eine 
„ideale‘‘ Zusammensetzung ihrer Substanz: 


Entsprechend gibt es außerhalb der Pflanze eine ,,ideale“‘ Nährstoff- 
mischung 


Die p; sind die „idealen Prozentgehalte“ oder kurz die ,,Idealgehalte“. 

Eine Abweichung von der idealen Zusammensetzung des Nährstoff- 
gemisches hat eine Abweichung von der idealen Zusammensetzung der 
Pflanzensubstanz zur Folge. Und zwar so, daß ein Nährstoff hier ,,im 
Plus“ bzw. ‚im Minus‘ ist, wenn er es dort ist. Es kommt zwischen den 
im Plus und den im Minus befindlichen Nährstoffen zu einem Ausgleich. 
Anders ausgedrückt: Es treten Plus- und Minusspannungen in der Zu- 
sammensetzung der Pflanzensubstanz auf, und diese Spannungen müssen 
sich das Gleichgewicht halten, sich aufheben. Es handelt sich für uns 
jetzt darum, die Frage zu beantworten: Auf welcher mittleren Linie 
kommt dieser Ausgleich zustande? Wie findet man die Mengen £ bzw. = 
des „idealen Nahrstoffgemisches“, das dem tatsächlich vorliegenden 
nicht-idealen Gemisch mit den Mengen £,, &s, - . . &, bzw. 2, æ,...2, 
äquivalent ist? (,,Aquivalenzmenge“). 

Bei Beantwortung dieser Frage wollen wir uns vom Gaussschen 
„Prinzip des kleinsten Zwanges“ leiten lassen, von dem Prinzip, auf dem 
Gauss die gesamte Ausgleichsrechnung aufgebaut hat, und das Gauss 
späterhin mit so durchschlagendem Erfolge zur Herleitung der Grund- 
gesetze der Mechanik verwenden konnte. Das Prinzip lautet in wenigen 
Worten: Quadratsumme der Korrekturen ein Minimum! Ausführlicher 
so: Wenn die Natur durch irgendwelche Zwangsmaßnahmen daran ge- 
hindert wird, einen Vorgang so ablaufen zu lassen, wie sie es bei völlig 
freiem Wirken tun würde, so erfolgt der tatsächliche Ablauf so, daß der 
„Zwang‘ ein Minimum wird, wobei unter „Zwang“ die Summe der Qua- 
drate der Abweichungen des tatsächlichen Verlaufes von dem durch 
nichts gehinderten idealen Verlauf zu verstehen ist. Dieser Begriff 
„Zwang“ ist, wie man sofort erkennt, nicht eindeutig. Er hängt wesent- 
lich davon ab, welche Form man dem für den Idealfall geltenden Natur- 
gesetz gibt. Auch das Lresiesche Gesetz kann man verschieden schreiben: 


en é, 
ne. PE. Ge. TS. à 1 
ya Ps m Pn (1) 
oder auch, ohne sachlich etwas zu andern, 
ae 2) (2) = By... — (2s) 
oe Fa ~~ \ De =(À m u (2) 


worin s irgendeine positive oder negative Zahl bedeutet. 
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Das Hinzufügen der freien Potenz s wire für das LizBiasche Gesetz 
ohne Belang, wenn es richtig wäre! Für die Korrektur aber, die an diesem 
Gesetz nach einem bestimmten Ausgleichsprinzip vorgenommen werden 
soll, ist es nicht gleichgültig, ob die Potenz s dem Wert 1 oder einen von 1 
verschiedenen Wert hat. Esempfiehlt sich daher, der Ausgleichung die all- 
gemeinere Form (2) zugrunde zu legen, in der ja die Form (1) als Sonder- 
fall (s= 1) enthalten ist, und erst später über den Wert von s zu verfügen. 

Die Erfahrung hat gezeigt, daß die Gleichungen (2) in Wahrheit nicht 
erfüllt sind. Es besteht vielmehr eine Differenz zwischen dem Wert der 
linken und dem der rechten Seite: 

8 
(inn 

Die v; sind bald positiv, bald negativ, je nachdem der Nährstoff, 
dessen „Idealgehalt‘‘ die feste Zahl p; ist, ,,im Plus‘ oder ‚im Minus“ ist. 

Die Gausssche Forderung: Summe v; ein Minimum! liefert in be- 
kannter Weise! für y* das arithmetische Mittel der Werte (£, : p;)*: 


8 8 8 
v=+(2) +(2) > PE +(2)}. 

Berücksichtigt man noch, daß man den verschiedenen Nährstoffen, 
entsprechend den verschiedenen Idealgehalten p;, verschiedene ,,Ge- 
wichte“ beizulegen, und daß man vernünftigerweise die ‚Gewichte‘ den 
p; proportional zu setzen hat, so liefert das Gausssche Ausgleichsprinzip : 
Summe p,v; ein Minimum! das Ergebnis: 


vf = 55 (me (2) +2) + --- +9, (À) (3) 


worin [p]= PitPst ----+Pp ist. 
Sehen wir uns nunmehr die gefundene Abhängigkeit etwas genauer 


an. Und zwar für s = 1, s = —1 und s= —2. 

Wir sehen sofort, daB s — 1 wie auch jeder andere positive Wert für 
8 mit den Grunderkenntnissen der Wachstumslehre in Widerspruch steht. 
Die Gleichung (3) würde für positives s besagen, daß auch bei völligem 
Fehlen eines der Grundnährstoffe Pflanzensubstanz aufgebaut wird. Wir 
wissen aber, daß keiner der Grundnährstoffe ganz fehlen darf, wenn ein 
Wachsen überhaupt zustandekommen soll. 

Jeder negative Wert für s liefert dagegen eine Abhängigkeit, die für 
jeden einzelnen Nährstoff ein richtiges Bild liefert. Für die verschiedenen 
s-Werte ist die Kurve nur verschieden stark durchgebogen. Ein Ver- 
gleich mit der Funktion von MITSCHERLICH, die ja auch zur Beschreibung 
der hier behandelten ‚Innenwirkung‘‘ der Nährstoffe vielfach verwendet 
wurde, und die die Abhängigkeit gut zu beschreiben imstande ist, möge 
das zeigen. 

1 Durch Nulisetzen der Ableitung der Quadratsumme nach y. 
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Wir setzen noch zur Abkürzung 


el er. « 


so daß also jetzt die Größe g von dem ins Auge gefaßten, durch £, ge- 
messenen Nährstoff unabhängig, von allen anderen n —1 Nährstoffen 
aber in gleicher Weise abhängig ist. 

Es wird dann (3) für s = —1 : 








[?] [2] A 
ie aad. FU loue fe ” 
LS Tr = AT 147 
worin jetzt - A=[plg, h=pig, &=& 
1 
d == i 
2. de == FT, le er 
Ë & En 
Die Größe g kennzeichnet die @unst der übrigen Wachstumsbedingun- 
gen (immer nur in bezug auf die Nährstoffe). g ist in der gleichen Weise 
von den »—1 Nährstoffmengen é,, &,, . . . £, abhängig, wie y von den 
sämtlichen n Nährstoffmengen &, &...&, abhängt. Lassen wir 


irgendeine der Größen & bis £, von null bis unendlich wachsen, so 
wächst g von null asymptotisch gegen eine obere Grenze, die ihrerseits 
durch die n—2 anderen Nährstoffe bestimmt ist. g ist der dem tat- 
sächlichen Gemisch der n—1 Nährstoffe &, bis £, äquivalenten Menge 
des ,,Idealgemisches“ dieser n —1 Nährstoffe direkt proportional. g ist 
also wirklich für die Nebenbedingungen (soweit sie durch die Nähr- 
stoffe bestimmt sind) kennzeichnend. Je günstiger diese sind, um so 
größer ist g. 

Stellt man y als Funktion von £ graphisch dar, so bekommt man eine 
Kurve, die der des MITScHERLIcHschen Gesetzes 


y=A 1—2 * (6) 
äußerst ähnlich ist. 

Die Größe h ist, wie die Größe h im Gesetz von MITSCHERLICH, die 
„Halbwertmenge‘“, d.h. jene Menge des durch £ bzw. x gemessenen 
Nährstoffes, für die der halbe Höchstertrag der Pflanzensubstanz y er- 
reicht wird (früher von mir auch als ,, Wirkungsmenge“ oder ,, Wirkungs- 
einheit‘‘! bezeichnet, umgekehrt proportional dem ,,Wirkungsfaktor“ 
bei MITSCHERLICH). 

1 Die Bezeichnung ‚Wirkungseinheit‘ hat nur Sinn, wenn diese „Einheit“ 
etwas Festes, von den Nebenbedingungen Unabhängiges ist. D. h. diese Bezeich- 
nung war an die Gültigkeit des MiTscHerLichschen Gesetzes gebunden. Deshalb 
wurde sie hier durch die freiere, an kein Gesetz gebundene Bezeichnung ,,Halb- 
wertmenge“ ersetzt. 
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Für § = 0, h/2, h, 2h, 3h---00 bekommt man aus (5) die Werte 
= 0, 1/3, Ye, */s, */4,°***1, während die MrrscaerLicasche Funktion 


= 0, 0,29, 1/e, 3/4, 7/s, +++] liefert. 

Wir sehen, die Werte, die die Funktion (5) liefert, liegen bis £ — h 
über, später unter den entsprechenden Funktionswerten der MirscuEr- 
ticuschen Funktion (6). 

Wenn wir jedoch die freie Konstante s nicht gleich —1, sondern 
8 = —2 setzen, so wird aus (3) für den einzelnen Nährstoff eine Abhängig- 
keit, deren Kurvenbild sich von dem des MrrscHERLICHsChen Wirkungs- 


= : 


gesetzes kaum unterscheidet. 
Für s = —2 wird nämlich für den einzelnen Nährstoff : 
A 
y= — (7) 
wobei A= Vip) > k= p? g 


und g gemäB (4) die Güte der Nebenbedingungen kennzeichnet. 
Die Halbwertmenge, d. i. die Menge des Nährstoffes, mit der y = A /2 
erreicht wird, ist jetzt à = nn und man bekommt für &= #, h, 2h, 3h, 
..00 die Werte 4 = 0,278, 0,5, 0,755, 0,866, ...1, während das 


Gesetz von MITSCHERLICH an den gleichen Stellen die Werte + = 0,293, 


0,5, 0,75, 0,875, ...1 liefert. Hier herrscht also praktisch vollkom- 
mene Übereinstimmung. Ob wir zur Darstellung der Innenwirkung der 
Nährstoffe das Gesetz von MITSCHERLICH benutzen oder das oben ge- 
fundene ist gleichgültig, solange wir nur die Abhängigkeit von einem 
einzelnen Nährstoff, nicht aber zugleich von sämtlichen Nährstoffen ins 
Auge fassen. Für den einzelnen Nährstoff liefern die Funktionen (6) und 
(7) praktisch dasselbe Abhängigkeitsbild. 

Und doch sind die Folgerungen ganz verschieden, je nachdem man die 
eine oder die andere der beiden Abhängigkeiten als ihrem Wesen nach 

Während aus dem Gesetz von MITSCHERLICH, wie in früheren Arbeiten 
gezeigt wurde, mit logischem Zwang die Unabhängigkeit der Halbwert- 
menge h von den Nebenbedingungen und die Produktform des allge- 
meinen Wirkungsgesetzes folgt, folgt hier proportionales Anwachsen der 
Halbwertmenge h mit dem Höchstertrage A. Das Verhältnis À : A ist 
ja, da sich das g heraushebt, eine von den Nebenbedingungen unabhän- 
gige Größe. 

Eine Nachprüfung des hier gefundenen Innenwirkungsgesetzes durch 
Versuche und insbesondere die Nachprüfung der Folgerung, daß das Ver- 
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hältnis À : A bei Änderung der Nebenbedingungen festbleibt, ist leider 
schwer möglich. Man kann, während man einen der Nährstoffe variiert, 
wohl außerhalb, nicht aber innerhalb der Pflanze die anderen Nährstoffe 
konstant halten. Die Innenmengen der anderen Nährstoffe werden mit- 
telbar auf dem Wege über die Wachstumsänderung, die durch die Vari- 
ierung des einen Nährstoffes hervorgerufen wird, mitgeändert. 


Außenwirkung der Nährstoffe und Pflanzenwachstum. 


Im vorstehenden wurde die Innenwirkung der Nährstoffe behandelt. 
Über ihre Außenwirkung, d.h. über die Abhängigkeit des Pflanzen- 
ertrages von den außerhalb der Pflanze vorhandenen Nährstoffmengen, 
kann daraus unmittelbar nichts geschlossen werden. Hierfür müßte man 
wissen, wie die von der Pflanze aufgenommenen Nährstoffmengen von 
den Nährstoffmengen der Umgebung abhängen. Um bezüglich dieser 
Abhangigkeit zu einer Vermutung zu kommen, wollen wir uns wieder 
in spekulativer Art eine Vorstellung davon bilden, wie die einzelnen 
Wachstumsfaktoren auf das Wachstum der Pflanze Einfluß nehmen. 

A. Als Voraussetzung soll gelten, daß sämtliche Wachstumsfaktoren 
während der ganzen Vegetationszeit konstant gehalten werden, und zwar 
nicht nur die in der Raumeinheit des Bodens (und der Luft) in aufge- 
schlossenem, für die Pflanze genießbarem Zustand vorhandenen Nährstoff- 
mengen T1, Xe, . . .%,, sondern auch die physikalischen und sonstigen etwa 
noch wirkenden Wachstumsfaktoren wie Wärme, Licht, Wassergabe. 

B. Es soll angenommen werden, daß das Nährstoffgemisch bei der 
Aufnahme in die Pflanze seine Zusammensetzung nicht ändert (Osmose). 
dé :d&s:...:dE, = 2 :2::...:2,, wenn unter dé, die in einem 
kleinen Zeitabschnitt dt aufgenommenen Mengen der verschiedenen 
Nährstoffe verstanden werden. dE = dé, + dés +... + dE, ist die 
während dt aufgenommene Menge des Nährstoffgemisches. 


dé; = ax; dt. 


Als Einheit der Zeitrechnung werde — in Ermangelung einer besseren 
physiologisch sinnvollen Zeiteinheit — jene Zeit t, gewählt, die die Pflanze 
zum Aufbau der halben Endsubstanzmenge braucht (Halbwertzeit des 
Wachsens). Es ist demgemäß das im astronomischen Zeitmaß gemessene 
dt noch durch #, zu dividieren, sodaß 


dé,=ax, - (8) 


C. Der Proportionalitätsfaktor a kann von allen beim Wachstum 
eine Rolle spielenden Größen, d.h. von sämtlichen Nährstoffen, von 
Temperatur, Licht, Feuchtigkeit und Zeit abhängen. Hierüber eine An- 
nahme zu machen, müssen wir uns eine Vorstellung davon bilden, wie 
die in einem kleinen Zeitabschnitt dt aufgenommene Menge des Nähr- 
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auBer durch die Nährstoffkonzentration im Boden und 
die Größe des Zeitintervalles dt noch durch die anderen Wachstums- 
faktoren beeinflußt und bedingt wird: 
Die aufgenommene Menge ist um so größer 
a) je größer die Oberfläche ist, durch die die Nährstoffe dem osmo- 
tischen Druckgefälle folgend in die Pflanze eindringen. — Diese Ober- 
fläche, die kurz „Wurzeloberfläche‘“ genannt werden soll, ist um so 
größer, je größer die Gesamtsubstanzmenge y der Pflanze geworden 
ist. Für die Abhängigkeit der Wurzeloberfläche von dem y läßt sich 
keine präzise Annahme machen. Würden im Laufe der Zeit die Quer- 
dimensionen im gleichen Maße zunehmen wie die Längsdimensionen, 
würde die Pflanze sich also mathematisch ‚ähnlich‘ bleiben, so wüchse 
die Oberfläche proportional y’/*; bei einem Halm der in die Länge 
wächst, und bei einem Blatt, das in die Breite wächst, ohne die Dicke 
zu ändern, wäre die Oberfläche proportional y; ist schließlich mit 
dem Anwachsen ein Faltigwerden der Oberfläche verbunden (was nur 
mikroskopisch wahrnehmbar zu sein braucht), so kann der Exponent 
von y auch größer als 1 sein. Wir machen die Näherungsannahme: 


Die Maßzahl für die Wurzeloberfläche ist proportional (# J’, wobei unter p 
0 


irgendeine positive Zahl zu verstehen ist, die bei verschiedenen Pflanzen 
verschieden sein dürfte. %, ist die Substanzmenge der Pflanze zur Zeit 
t = 01. 

b) je gréBer die Konzentrationsdifferenz zwischen drauBen und drin- 
nen an der Wurzeloberfläche ist. — Das hängt davon ab, wie schnell die 
aufgenommenen Nahrstoffmengen abtransportiert und assimiliert wer- 
den. Dieses wiederum ist durch verschiedene Faktoren bedingt. Die in 
einem kleinen Zeitabschnitt sich vollziehende Gesamtassimilisation ist 
natürlich um so größer, je größer die Pflanze ist; da sich indessen die 
hierdurch hervorgerufene Konzentrationsverminderung auf die ganze 
Wurzeloberfläche verteilt, die ihrerseits auch um so größer ist, je größer 
das y ist, so tritt infolge des Größerwerdens der Pflanze keine Änderung 
des osmotischen Druckgefälles an der Wurzeloberfläche auf. Es sei denn, 
daß die Größe der Wurzeloberfläche sich anders mit dem y ändert, als 
die Größe jener Gewebe der Pflanze, die die Assimilisation vornehmen, 
was anzunehmen kein Grund vorliegt. 

Die Geschwindigkeit der Verarbeitung der aufgenommenen Nähr- 
stoffe dürfte jedoch dadurch eine Änderung erfahren, daß die spezifische 
Assimilisations/ahigkeit der Pflanze mit dem Altern abnimmt. Man wird 

1 1 Soll die die Kohlensäure, die nicht aus dem Boden sondern aus der Luft in 
die Pflanze aufgenommen wird, in die hehandelten ,,Nährstoffe‘* einbezogen 
werden, so steht dem nichts im Wege, sofern man annehmen darf, daB sich die 


oberirdische ,,Wurzeloberflache‘‘ mit dem Größerwerden der Pflanze ebenso 
ändert (proportional (y:y,)?), wie die unterirdische. 
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nie zu einem richtigen Ergebnis in der Frage des W: 

kommen kénnen, wenn man nicht mit dem Vorgang des Lebens zugleich 
den des Sterbens in Rechnung zieht. Wir wollen die Annahme machen, 
daß die spezifische Assimilisationsfähigkeit der Pflanze ebenso abnimmt, 
wie die Strahlungsintensität einer radioaktiven Substanz, d.h. daß sie 
in der Zeit t, = 1:6 immer auf die Hälfte sinkt. Rechnerisch bedeutet 
das den Faktor 2~**. 

c) Die Geschwindigkeit der Umwandlung der aufgenommenen Nähr- 
stoffe und damit das Druckgefälle an der Wurzelwand und damit die 
während dt angesogene Menge des Nährstoffgemisches sind weiter um 
so größer, je mehr durch Licht, Wärme und Wasser die Assimilation 
begünstigt, die Zirkulation erhöht und damit An- und Weitertransport 
der Nährstoffe beschleunigt werden. 

d) Und schließlich dürfte die Umwandlung der Nährstoffe um so 
schneller vor sich gehen, je ,,idealer“ die Zusammensetzung des aufge- 
nommenen Nährstoffgemisches ist, oder mit anderen Worten, je kleiner 
die Masse ist, die die Pflanze von dem vorliegenden Nährstoffgemisch 
verarbeiten muß, um | g Pflanzensubstanz damit aufzubauen. Hierüber 
weiter unten unter ,,Spezifischer Wirkungswert eines Nährstoffgemisches‘“. 

Der einfachste Ansatz für die während dt aufgenommenen Menge des 
durch i gekennzeichneten Nährstoffes ist nach den unter A, B, C ge- 
machten Annahmen 


dé= abcd-x, € - (9) 
1 

Die vier Faktoren a bis d sind der Reihe nach durch die unter a 
bis d aufgeführten Wachstumsbedingungen bestimmt. 

Setzt man die d£, in das Innenwirkungsgesetz (3) ein, das wir ab- 


gekiirzt 
y=J (i, és, &,) 


schreiben wollen, so sieht man sofort, daß man den allen x, gemeinsamen 
Faktor abcd- . herausheben und in den Zähler schreiben kann. Man be- 
kommt so als Differentialgleichung des Wachstumsgesetzes 
dt 
dy=J (dé;d &2,-*>,d&,) = abcd J (x1, Xa, X)" 


Berücksichtigt man jetzt die unter A und C gemachten Annahmen, 
denen gemäß c, d, J nur von den zeitlich konstanten Wachstumsfaktoren, 
nicht aber von der Zeit und vom y abhängig sind, so wird die Differen- 
tialgleichung, wenn wir diese Faktoren zusammenschreiben und 

cdJ =cw=z (10) 
setzen: 


dy=2(%) 22 - (11) 








94 B. Baule: 


Die Lösung dieser Differentialgleichung, die sich in einfacher Weise 
durch Trennung der Variabeln bewerkstelligen läßt, liefert 


A—p)z = 
vet) 7 (12) 


Für t= 00 bekommt man hieraus 


1— 
4e =wll+ pan 7 =. (13) 


Für ¢ = 4, muß nach Definition y = 7 werden. Setzt man das ein, 


so findet man, wenn man noch zur Abkiirzung 
1—p=n und 1 —2-" = q{n) setzt: 





n p(n) 
= 14 
0,7 yp dt, - 204 (n) (4) 
nz bt, (15) 





0,7 yo9(n) 2 **—g(n) 
Führt man noch statt der linken Seite der Gleichung (14) die rechte 
Seite der Gleichung (14) in Gleichung (13) ein, so wird 





A= =yoll+ 5% "| (16) 








In diesem Ertragsgesetz ist der Ertrag A am Ende der Vegetationszeit 
als Funktion von öt, (des Verhältnisses t,:r,) dargestellt. Wie die Ver- 
hältniszahl 6¢, von den Wachstumsfaktoren abhängt, sagt die Gleichung 
(15). Man braucht nur die linke Seite dieser Gleichung u als 

’ o 
Funktion von öt, darzustellen (was nach der Festsetzung des n-Wertes 
keinerlei Schwierigkeit hat), um für jeden z-Wert den zugehörigen Ööt,- 
Wert ablesen zu können. 

Es sollen im folgenden, da es hier nur darauf ankommt, zu erkennen, 
welche wesentlichen Folgerungen aus den oben gemachten Annahmen 
fließen — ohne daß Wert auf eine quantitative Übereinstimmung mit der 
Erfahrung gelegt wird —, innerhalb der erlaubten Grenzen möglichst 
bequeme Zahlenw: "ie für die freien Konstanten x und s eingesetzt wer- 
den. Bei Anwendung des vorstehend abgeleiteten Wachstumsgesetzes 
auf einen bei fünf verschiedenen Stickstoffgaben durchgeführten Wachs- 
tumsversuch an Maispflanzen (A. RırreL und O. Lupwic: Biochem. Z. 
155, 133 [1925]) zeigte sich bei p= +, d.h.n — — cine befriedigende 
qualitative und quantitative Übereinstimmung mit der Erfahrung?. 


1 BauLe, B.: Landw. Jb. 68, 896. Es wurde hier, da nur die Abhängigkeit 
des Ertrages vom Zeitpunkt des Erntens, nicht aber von den einzelnen Wachs- 





Spekulative Wachstumsforschung. 95 


Das in der Literatur haufig angewandte Wachstumsgesetz von RoBERT- 
son ist ein Sonderfall des obigen Gesetzes fir p = 2, d.h. n= —1. 
Dieser Zahlenwert, also n — —1, soll im folgenden als rechnerisch be- 
quemster Zahlenwert für n eingesetzt werden. Der freien Konstante s 
im Innenwirkungsgesetz (3) werde als bequemster erlaubter Zahlenwert 
ebenfalls der Wert s = —1 gegeben. 

Es wird dann Gleichung (16) 

A= Yo (1 + 2943), 
A—Yo=Yo2*. 

Diesen Zuwachs A—y, pflegt-man im Ertragsgesetz mit y und den 
Höchstwert von diesem y, also A—y, mit A zu bezeichnen, so daß sich 
für n—= — 1 als Ertragsgesetz ergibt: 

yyztı. (17) 

Die hierin vorkommende Zahlengröße öt, ist gemäß Gleichung (15) 
durch die von den Wachstumsfaktoren abhängige Größe z bestimmt. Für 
n = —l ist (15) 

z d 
0,7% 1+ “ 4 (18) 

In Abb. 1 ist diese Abhängigkeit dargestellt. dt, ist eine beständig 

wachsende Funktion von z. Die ot, 
Kurve in Abb. 1 geht sehr bald in ” 
eine Gerade über. Wenn 2:0,7 yo 9 
größer als 6 ist, so kann man bei ¢ 
1% Genauigkeit dt, = z:0,7 yo set- 
zen. Da andererseits y eine bestän- 
dig wachsende Funktion von dt, ist, 
so ist auch der Ertrag y eine be- 
ständig wachsende Funktion von z. 
D. h. wenn bei Veränderung der 
Wachstumsfaktoren z wachst, so 
wächst auch der Ertrag y; sinkt 
dagegen z, so sinkt auch y; hat z 
einen Extremwert, so hat auch y g 
einen Extremwert!. — 1% 









tumsfaktoren zur Erörterung stand, das obige Wachstumsgesetz in einer äulser- 
lich anderen Form verwandt, nämlich 


y=4{1— 96020" Du 


A\ 
—) —l 
dt, = 0,33 log Ge) = 
1 Es könnte als Widerspruch erscheinen, daß die Gleichung (17) als kleinsten 
möglichen Zuwachs der Pflanzensubstanz den Wert y, angibt. Es müßte doch 
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Es bleibt uns jetzt noch zu überlegen, wie das z von den Nährstoff- 
gaben und den sonstigen Wachstumsfaktoren abhängt. Es war z= cdJ, 
und hierin war J die uns bekannte Funktion (3) des Innenwirkungs- 
gesetzes von den Nährstoffgaben x;, c war ein Faktor, der um so größer 
war, je günstiger Warme, Licht und Wasser auf das Wachstum wirkten, 
und d sollte um so größer sein, je „idealer‘‘ die Zusammensetzung des 
Nährstoffgemisches ist; d sollte also nur von dem Verhältnis der x, zu- 
einander abhängen. Mit dem Faktor c wollen wir uns hier nicht weiter 
abgeben. Die physikalischen Wachstumsfaktoren sollen vorläufig von 
der Betrachtung ausgeschlossen bleiben. Dem Faktor d aber werden wir 
nunmehr unser Augenmerk zuwenden. 


Spezifischer Wirkungswert eines Nährstoffgemisches. 


Für die @üte der Zusammensetzung des Nährstoffgemisches oder, 
anders ausgedrückt, für die Übereinstimmung des Gemisches mit dem 
Idealgemisch 2, :2:...:2,=Pı : De :...: p, müssen wir ein Maß 
haben, wenn wir damit rechnen wollen. Ein solches Maß ist nach den 
Überlegungen des ersten Abschnittes über die Innenwirkung der Nähr- 
stoffe leicht geschaffen. Nach Lresıes Vorstellungen, denen wir uns ja 
immer möglichst eng anschließen wollen, war die aufgebaute Substanz 


menge der Pflanze proportional der Menge £ des aufgenommenen Ideal- 
gemisches. — Die Pflanze nahm ja bei Lresic überhaupt nur Idealge- 
misch auf. — 


y=E:[pl, [pl= pit Pate + pa. 
Fiir aufgenommenes Idealgemisch gilt das nach unserem Innen- 


wirkungsgesetz (3) auch jetzt noch. Mit der Menge £ des Idealgemisches 
(& = ial é) wird nach (3), gleichgiiltig welchen Wert wir dem s beilegen, 
die Substanzmenge y = E: [p] aufgebaut. Jeder Menge irgendeines 
Nährstoffgemisches ist nun eine Menge des Idealgemisches äquivalent, 


bei fortgesetzter Verschlechterung der Wachstumsbedingungen schließlich für 
z = 0, dem ja nach Gleichung (18) und Abb. 1 di, = 0 entspricht, y = 0 heraus- 
kommen. Daß das nicht der Fall ist, hat seinen Grund in der Wahl der Zeit- 
einheit. Mit ¢, wurde jene Zeit bezeichnet, in der die Pflanze auf die Hälfte ihrer 
Endsubstanz (einschließlich der Aussaat bzw. der Substanzmenge y, zur Zeit t=0) 
kommt. Sinkt nun bei Verschlechterung der Wachstumsbedingungen diese Zeit 
auf den Wert Null herab, so muß für diese Zeit ¢ = &, = 0 die Pflanze definitions- 
gemäß den halben Endertrag haben. Der Endertrag selbst muß also in diesem 
Falle gleich 2y, sein. Das abgeleitete Ertragsgesetz hat somit nur Sinn für A : yp 
größer als 2. Wenn man den Beginn der Zeitrechnung mit dem Beginn des 
Wachsens zusammenlegt, so daß y, die Aussaat bedeutet, so ist in der Praxis 
die obige Bedingung immer erfüllt. Bezeichnet man einen späteren Zeitpunkt mit 
t = 0, so mu der in diesem Zeitpunkt vorhandene Substanzbetrag y, gegenüber 
dem Endbetrag zu vernachlässigen sein, wenn das obige Gesetz anwendbar sein soll. 
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jene Menge namlich, mit der die gleiche Menge Pflanzensubstanz aufge- 
baut wird. Mit 4+&+&+...+£, wird nach dem Innenwir- 
kungsgesetz die Menge J (£,, £2, ...&,) aufgebaut; da mit der Menge 5 
des Idealgemisches £ : [p] aufgebaut wird, so findet man die Äquivalenz- 
menge des Gemisches £, + & + ... + &, aus der Gleichung 
J (Ë1, &s, cee En) . & : [p]- 
Das heiBt, es ist 
gaz [?1J (61, 2° - - &s) die Aquivalenzmenge. (19) 
Dies ist also die Menge des Idealgemisches, die der Menge é, + &, 
+...+£, des vorliegenden Nahrstoffgemisches äquivalent ist. Es ist 
somit einem Gramm des Nährstoffgemisches £, + £, + ...+ &, die Menge 














[21J 1, f° -£,) 
rat ect (20) 
(spezifischer Wirkungswert) 


äquivalent. Mit der Menge S des Idealgemisches wird ebensoviel Pflan- 
zensubstanz aufgebaut, wie mit einem Gramm des vorliegenden Ge- 
misches. S nennen wir den „spezifischen Wirkungswert“ des Nährstoff- 
gemisches §,-+ &-+...+ £,. Setzt man die Funktion des Innen- 
wirkungsgesetzes (3) für den einfachsten erlaubten s-Wert, s = — 1, in 
(20) ein, so wird, wenn man noch z, statt £; setzt, 





ihe (p}* 
ae > - (21) 
eta tag (E+E +. +2) 


1. Der spezifische Wirkungswert S eines Nährstoffgemisches ist nur 
vom Verhältnis der verschiedenen Nährstoffe zueinander, nicht aber von 
der absoluten Menge der Nährstoffe abhängig. Multipliziert man in der 
Formel für S sämtliche x; mit der gleichen Zahl, so hebt sich diese Zahl 
heraus. 

2. Der größte Wert, den S annehmen kann, ist der Wert 1. Das 
Idealgemisch &, :% :...:4,— i : De : ... :P, hat den spezifischen 
Wirkungswert 1. 

3. Wenn man irgendeinen der Nährstoffe, z,, bei Konstanthaltung der 
übrigen von null nach unendlich wachsen läBt, so wächst der spezifische 
Wirkungswert des Gemisches zunächst von null bis zu einem héchsten 
Wert an, um dann bei weiterer Steigerung des Nährstoffes wieder gegen 


null abzusinken. Das ner wird erreicht bei z—=pılgm. Hierin ist 
M—-n+%+'''7, und I 2 =H484.. +8. 
4. Wenn man irgend zwei dae Nährstoffe bei "Konstanthaltung aller 


übrigen variiert, etwa x, und 72, so gibt es auch ein Maximum des spezi- 


Planta Bd.10. 7 
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fischen Wirkungswertes. Es liegt bei x, = pılgm, > = pz) gm, wobei jetzt 

m=%,;+%,°°-+2, und 2 = Pig... Pa 

 Mahs S 9 u % 2. 

ist. Variiert man drei Nährstoffmengen, so folgt entsprechend der höchste 
spezifische Wirkungswert bei 


Gemäß der früher für die Nährstoffaufnahme gemachten Annahme A 
d) muß der Faktor d um so größer sein, je höher der spezifische Wirkungs- 
wert des Nährstoffgemisches ist, je größer also S ist. Eine genauere An- 
gabe über diese Abhängigkeit zu machen ist nicht möglich. Es werde 
daher — wie früher bei dem Ansatz für das Wachsen der Wurzelober- 
fläche mit dem y — die Rechnungsannahme gemacht: d = 87, worin q 
eine positive Zahl bedeutet. Je größer das gist, um so stärker macht sich 
eine Abweichung des Nährstoffgemisches vom Idealgemisch bemerkbar, 
um so wählerischer erscheint also die Pflanze bezüglich der Nährstoff- 
aufnahme 





Es wird somit 
2=cw=ch (2,2 ~ tae Ly)’ "J (21,22, ee a, 
ausführlich geschrieben: 
ep 
ee 2 2 2\g+1 (22) 
ment (Br À) 
Im einfachsten Falle g = 1* ist 
z=cu= cpl : (22 a) 





2 2\2 
#4...) 


Ta Lo 


2 
etat + ay) (PE + 
2 


Um ein richtiges Bild von der für z gefundenen Abhängigkeit (22) zu 
bekommen, wollen wir ein Zahlenbeispiel durchrechnen. Wir werden 
uns hierbei auf drei Variable beschränken, und zwar so, daß wir x, und x, 
sich ändern lassen, während wir x; als Repräsentanten aller übrigen 
Grundnährstoffe festhalten. Die nur von den physikalischen Wachs- 
tumsfaktoren abhängige Größe c soll hier nicht erörtert werden. Weiter 
sei p, = 0,1; pe = 0,2; ps = 0,3 und x, = 3 gewählt. 

In Tabelle 1 sind die sich für w= 2 : c aus (22a) ergebenden Zahlen- 
werte eingetragen. Diese Tabelle bietet, wenn man die eingetragenen 
Zahlen etwa als Héhenzahlen auffaBt, ein anschauliches Bild für die Funk- 
tion w von den beiden Variabeln x, und 22. 


* Zur Erzielung einer quantitativen Übereinstimmung mit der Erfahrung 
dürfte man die freie Konstante g stets erheblich kleiner als 1, etwa gleich 1/, oder 
noch kleiner, wählen müssen. 
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Tabelle 1. 
en 
= = Ri 1 2 4 8 16 32 


8 4 2 





0,2 | 0,405 | 1,09 | 2,28 | 3,57 | 4,15 | 3,72 | 2,66 | 166 | 0,93 
0,4 | 0,485 | 1,28 | 3,05 | 5,45 | 7,10 | 6,90 | 5,25 | 3,37 | 1,93 
0,6 | 0,432 | 1,31 | 3,29 | 6,25 | 8,70 | 8,55 | 6,05 | 4,59 | 2,63 
0,8 | 0,420 | 1,30 | 3,35 | 6,60 | 9,55 | 10,1 | 8,15| 5,39 | 3,16 
1,0 | 0,405 | 1,27 | 3,34 | 6,75 | 10,00 | 10,8 | 8,90! 5,95 | 3,52 
1,2 | 0,390 | 1,24 | 3,29 | 6,80 | 10,30 | 11,2 | 9,40 | 635 | 3,81 
x) 1,4 | 0,375 | 1,20 | 3,22 | 6,70 | 10,35 | 11,6 | 9,85 | 6,73 | 4,03 
L6 | 0,365 | 1,16 | 3,15 | 6,65 | 10,85 | 11,7 |10,1 | 6,96 | 4,20 
1,8 | 0,347 | 1,11 | 3,05 | 6,50 | 10,35 | 11,8 | 10,3 | 7,20 | 4,34 
2,0 | 0,334 | 1,08 | 2,89 | 6,40 | 10,20 ‚91 104 | 7,30 | 4,44 
3,0 | 0,282 | 0,93 | 2,60 | 5,70 9,50 | 11,6 | 10,5 | 7,65 | 4,75 
4,0 | 0,244 | 0,80 | 2,28 | 5,15 8,70 | 10,9 |10,3 | 7,70 | 4,85 
5,0 | 0,214 | 0,71 | 2,03 | 4,62 8,00 | 10,2 | 10,1 | 7,60 | 4,87 



































z 
=. w(2,,2,)- 


Die Tabelle 1 zeigt den Verlauf von 22 Wirkungskurven, 9 von oben 
nach unten zu lesen (variables x, bei festem x2) und 13 von links nach 
2 
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Abb. 2. 
rechts zu lesen (variabeles x, bei festem x,). Man sieht überall das gleiche 
Bild: Läßt man irgendeinen der Nährstoffe von Null gegen Unendlich 
wachsen, so wächst z (und damit y) von null (y,) bis zu einem höchsten 
Wert an, um dann bei weiterer Steigerung des Nährstoffes ganz allmäh- 
lich wieder gegen null abzusinken. Wir finden hier die in den Versuchs- 
ergebnissen beobachtete ,, Depression“ auf das natürlichste erklärt. Keine 
Vergiftungserscheinung und keine Verstopfungserscheinung. 


1 


In Abb. 2 ist die Abhängigkeit des w von z, bei u — +, %= 3, 
% = 1, 2; = 2 dargestellt. Ferner ist dort eine Kurve eingezeichnet, die 
7* 
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anzeigt, wie sich die Lage des hôchsten Punktes der Wirkungskurve 
ändert, wenn man x, ändert. Mit wachsendem x, durchwandert der 
Extrempunkt der z,-Wirkungskurve jene in Abb. 1 eingetragene ge- 
strichelte Linie. 


























Tabelle 2. 

= m 1: Pt g pi g h* b B 
1 

5 3,125 35 0,0286 0,05 0,435 0,44 
4 3,25 19 0,0526 0,08 0,605 1,31 
3 3,5 11 0,091 0,15 0,840 3,36 
1 4 7 0,146 0,18 1,17 6,80 
2 5 5 0,200 0,25 1,51 10,35 
4 7 4 0,250 0,33 2,00 11,9 
8 1 3,5 0,286 0,40 2,65 10,5 
16 19 3,25 0,308 0,47 3,56 7,7 
32 35 3,125 0,320 0,55 4,88 4,9 


In Tabelle 2 sind die bei verschiedenem x, mit x, erreichbaren Höchst- 
w-Werte w= B eingetragen; es ist ferner dort zu ersehen, mit welchen 
%-Werten (x, = b) diese Höchstwerte B erzielt werden, und mit welcher 
x, -Nährstoffgabe (x, = h*) die Hälfte von B erlangt wird. Außerdem 
sind die Zahlenwerte der Größen m und g eingetragen, die nach ihrer 
Definition um so größer sind, je mehr von den anderen, nicht variabeln 
Nährstoffen vorhanden ist. 

Man sieht: 

1. Je größer x,, um so größer ist auch der Wert x, — h*. mit dem w 
auf die Hälfte seines Höchstwertes B gebracht wird. 

2. Bei steigendem +, erreicht der Höchstwert B der z,-Wirkungs- 
kurven ein Maximum, um später wieder kleiner zu werden. Das Maxi- 
mum liegt in unserem Beispiel bei x, = 2, x; — 4. Wir sehen, es ist 
%:% = Pr : De. 

Es gilt ganz allgemein: Wenn mehrere Nahrstoffgaben variabel sind, 
so hat das Gemisch dieser variabeln Nährstoffe, das den höchsten w-Wert 
und damit auch den héchsten Ertrag liefert, die ideale Zusammensetzung 


%:%= Pi: Pı- 
Wenn nur ein Nährstoff, x,, variiert wird, so bekommt man den 
Höchstertrag für 


8 


1 g 8m 
— = A -> [1+ ]/1+ —}, 
1 
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wenn zwei Nährstoffe variiert werden, so erzielt man die größte Ernte bei 
Zı 
Pı 
wenn drei Nährstoffe variiert werden, so bei 


= % - (p,+p,)£(14+ Yır —® _ 
Pa +P) -$ (I+ tar 





Zi ty u _ g 8m 
Hat 1+ 14 —®—) 
Pi MD atm > (Pi + Pa + Pa)*g 


Die Größen g und m sind in der oben angegebenen Weise durch die nicht- 
variabeln Nahrstoffe bestimmt. 

Der Wert bzw. die Werte, bei denen der héchste Ertrag erreicht wird, 
liegen natürlich über denen (bei uns etwa 50% }, bei welchen der spezifische 
Wirkungswert des Nährstoffgemisches am größten wird. Kommt es doch 
für den Ertrag nicht nur auf den spezifischen Wert des Nährstoffgemi- 
sches, sondern auch auf die Menge davon an. Läßt man die verein- 
fachende Annahme g = 1 fallen, so ist in den obigen Resultaten auf der 
rechten Seite nur 2g statt 2 und 49 (q+ 1) statt 8 einzusetzen. Das 
Wesentliche an dem Ergebnis, daß das Maximum des Ertrages bei solchen 
Gaben der variabeln Nährstoffe eintritt, die im Verhältnis der zugehörigen 
„Idealgehalte‘‘ stehen, ist unabhängig von der Wahl der freien Konstanten 
8, p und q. 

Diese Tatsache, daB bei Variierung mehrerer Nahrstoffe die Nähr- 
stoffgaben im Verhältnis der idealen Prozentgehalte stehen miissen, wenn 
man den mit den variabelen Nährstoffen erzielbaren Höchstertrag er- 
reicht hat, kann zur Bestimmung der Verhältnisse p, : p, und damit zur 
Prüfung der gemachten Annahmen benutzt werden. Nehmen wir an, die 
Tabelle 1 wäre ein Versuchsprotokoll, dann würde man in jeder der 
22 Wirkungsreihen den Höchstertrag anmerken, wie das in der Tabelle 1 
geschehen ist. Dort, wo sich die beiden Linien schneiden (sie fallen nur 
dann zusammen, wenn p; — ?2), liegt der Höchstertrag. An dieser Stelle 
können wir in Tabelle 1 ablesen », : De = 2 : Ze = 2:4. 

Wenn die den vorstehenden Ausführungen zugrunde liegenden Vor- 
stellungen richtig oder auch nur brauchbar sein sollen, so müssen bei der- 
selben Pflanze für die verschiedenen Nährstoffe immer die gleichen Verhält- 
niszahlen p; : p, (nur auf die Verhältnisse kommt es an) herauskommen, 
wie man die sonstigen Wachstumsbedingungen auch wählt. 

Trifft das zu, so muß man durch Analysieren der Pflanze erkennen 
können, ob ein Nährstoff im Boden, in dem die Pflanze gewachsen ist, 
den anderen Nährstoffen gegenüber im Plus oder im Minus war. 

Zum Schluß noch eine kleine Überlegung darüber, wie sich bei Ände- 
rung der chemischen, und wie sich bei Änderung der physikalischen 
Nebenbedingungen die Ertragskurve oder besser noch die Kurve des 
relativen Ertrages (relativ zum Höchstertrag unter den gleichen Neben- 
bedingungen) ändert. 
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Daß sich bei Änderung der chemischen Nebenbedingungen das Kur- 
venbild ändert, läßt schon ein Blick auf die Abb. 2 und die Tabelle 2 


erkennen. 


Bezüglich der physikalischen Nebenbedingungen könnte man 


auf den ersten Blick anderer Meinung sein. Denn da die Funktion z = cw 
in ihrem zweiten Faktor w nur von den Nährstoffen, nicht aber von den 


ff 
1 + 
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<= 


rf 
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Abb. 3 I m=4; A=118y. II 2.=1; 4=46,9 yo. 


d 


II. »=2; A=220,8 yo. 


X7 


physikalischen Wachstums- 
faktoren abhängt, so ändert 
sich der relative Verlauf der 
Funktion z bei Änderung 
der physikalischen Neben- 
bedingungen nicht. Hier- 
aus folgt aber keineswegs, 
daß dann auch der relative 
Verlauf der Ertragskurve 
bei Änderung der physika- 
lischen Nebenbedingungen 
ungeändert bleibt, wenn 
auch der Wert des Ertrages 
durch den Wert der Wir- 
kungsfunktion 2 eindeutig 


festgelegt ist. Um zu der Abhängigkeit des Ertrages von einem Nähr- 
stoff zu kommen, hat man über die Wirkungsfunktion z hinaus noch 


" 
7 


y Z 
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Abb. 4. I. c=0,5; A=11,8yo. II. c=0,88; A = 46,9%. 
III. c=1,18; À =220,8 yo. 
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J 


zwei Schritte weiter zu 
gehen, nämlich über Glei- 
chung (16) zur Gleichung 
(17). Hierbei bleiben nun 
die physikalischen Wachs- 
tumsfaktoren nicht ohne 
Einfluß. Je stärker man 
durch Steigerung des phy- 
sikalischen Faktors c die 
Werte von z im gleichen 
Verhältnis vergrößert, um 
so mehr gewinnen verhält- 
nismäßig infolge der Eigen- 
schaft der Funktion (17) die 


großen Erträge den niederen gegenüber. Die Kurve wird bei Bssserung 
der physikalischen Nebenbedingungen im gleichen Sinne (wenn auch 
nicht in gleichem Maße) verschoben wie bei Besserung der chemischen 
Nebenbedingungen. Besser als alle Überlegungen an Hand der Funk- 
tionen zeigen das die Abb. 3 und 4. In Abb. 3 wurde die Ertragssteige- 
rung erzielt durch eine Steigerung der Nährstoffgabe x, (42 — 1/2, 1, 2). 


In Abb.4 wurden dieselben Ertragssteigerungen erreicht durch Ver- 
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besserung der physikalischen Nebenbedingungen (c= 5,5; 0,84; 1,2). Als 
Masseneinheit wurde y, gewählt. 

Die Höchsterträge sind in beiden Fällen A = 11,8yo, 46,9%,, 220,8 Yo. 
Für die freien Konstanten s und p wurden die einfachsten erlaubten 
Werte s = — 1 und p= 2 beibehalten. Der Konstanten g wurde der 
Wert !/, beigelegt. Je kleiner g, um so weniger wählerisch ist, wie oben 
ausgeführt wurde, die Pflanze bezüglich ihrer Nahrung; um so breiter 
ist das Maximum der Ertragskurve und um so ähnlicher ist die Ertrags- 
kurve der vom MITSCHERLIcHschen Gesetz gelieferten Kurve. 

Wie die Abb. 3 und 4 zeigen, bewirkt eine Ertragasteigerung durch 
Verbesserung der chemischen Nebenbedingungen eine stärkere Verschie- 
bung der relativen Ertragskurve als eine Ertragssteigerung durch Ver- 
besserung der physikalischen Nebenbedingungen. 


Relative Trockensubstans 





Abb. 5. 


Noch in anderer Hinsicht besteht ein wesentlicher Unterschied. Wah- 
rend bei Verbesserung der chemischen Nebenbedingungen das Maximum 
nach rechts weiterriickt (in Abb. 3 gekennzeichnet), findet eine solche 
Verschiebung des Maximums bei Verbesserung der physikalischen Neben- 
bedingungen nicht statt. 

Man vergleiche die Abb. 3 mit dem von A. RırpeL! durch Versuche 
gefundenen Kurvenbild Abb. 5. Man sieht hier und dort qualitativ die 
gleiche Verschiebung der relativen Ertragskurve bei Verbesserung der 
Nebenbedingungen. Auch das Hinauswandern des Maximums wurde von 
A. RIPPEL beobachtet. Während das Maximum der Ertragskurve I bei 0,8 
lag, wurde das der Kurve II bei 2,4 und das fiir eine dritte Kurve (bei 
weiterer Verbesserung der chemischen Nebenbedingungen mit demselben 
Nährstoff) noch weiter nach rechts verschoben gefunden. 

Die Kurven der Abb.3 zeigen im Gegensatz zu den wie bei RIPPEL ge- 
zeichneten der Abb. 5 nahe dem Nullpunkt einen Wendepunkt. Diese 
Abweichung dürfte nicht allzu ernst zu nehmen sein. Denn einerseits 


1 Rıppeı, A.: Z. Pflanzenernährung u. Düngung (A) 8, 73 (1926). 
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ließe sich durch Verkleinerung der freien Konstante q der Wendepunkt 
noch näher an den Nullpunkt heranschieben, andererseits ist das Gebiet 
dicht am Nullpunkt für die Beobachtung meist unzugänglich. Man weiß 
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nie, wieviel an Nahrstoffen der Pflanze schon im ungediingten Boden und 
im Wasser zur Verfiigung stand. Eine kleine Verschiebung des von RIPPEL 
angenommenen Nullpunktes in Abb. 5 wiirde eine Extrapolierung der 
Versuchskurven im Sinne der Theorie (Abb. 3) gestatten. — Der in zahl- 
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reichen Versuchen beobachtete geradlinige Anstieg der Ertragskurve 
spricht für die Existenz eines Wendepunktes nahe am Nullpunkt. 

Dem Vergleich zwischen der vorstehend entwickelten Theorie und der 
Erfahrung mögen auch die Abb. 6 und 7 (Theorie), 8 und 9 (Erfahrung) 
dienen. In Abb.6 würde der Ertrag bei x, — 1 als Funktion des bei 
gleicher x,-Gabe gefundenen Ertrages bei x, = 0,5 dargestellt (Steige- 
rung des Höchstwertes von A = 11,8 y auf A = 46,9 yo); in Abb. 7 
wurde die gleiche Abhängigkeit wiedergegeben, nur daß die Ertrags- 
steigerung von A = 11,84, auf A = 46,9 y, nicht durch Vermehrung 
des z,, sondern durch Verbesserung der physikalischen Nebenbedingungen 
erzielt wurde, nämlich durch Steigerung des c von c= 0,5 auf c= 0,83. 

Die Kurven, die man aus der Theorie findet (Abb. 6 und 7), stehen 
mit den aus den Versuchsergebnissen von RIPPEL ermittelten in Abb. 8 
und 9 in guter qualitativer Übereinstimmung. — Der anfängliche 
äußerst schwache Anstieg der Kurve in Abb. 8: spricht wiederum für den 
fraglichen Wendepunkt dicht am Nullpunkt. — Bei fortgesetzter Steige- 
rung des variabelen Nährstoffes durchläuft der Punkt (y;, y;;) die Kurve 
von unten nach oben. Nach Überschreitung des Optimums in der weniger 
gut dotierten Reihe wendet er wie in Abb. 6 um, sofern der Unterschied 
auf den beiden Feldern I und II in chemischen Wachstumsfaktoren liegt ; 
er läuft aber nach seiner Umkehr beim Maximum praktisch in der glei- 
chen Kurve zurück (Abb. 7), wenn der Unterschied der beiden Felder 
in physikalischen Wachstumsfaktoren liegt. 


Nachwort. 


Die in den letzten Jahren veröffentlichten Untersuchungen, die 
sich mit den im vorstehenden behandelten Fragen beschäftigen, lassen 
keinen Zweifel mehr, daß die Halbwertmenge, oder, was damit gleich- 
bedeutend ist, der MiTscHErLicHsche Wirkungsfaktor eines Nährstoffes 
von den Nebenbedingungen nicht unabhängig ist, daß vielmehr mit der 
Verbesserung der Wachstumsbedingungen stets eine Vergrößerung der 
Halbwertmenge bzw. Verkleinerung des Wirkungsfaktors Hand in Hand 
geht. Das Wirkungsgesetz von MITSCHERLICH, das nur richtig sein kann, 
wenn die Halbwertmenge eine von den Nebenbedingungen unabhängige, 
für den Nährstoff charakteristische und seinen Wirkungswert kennzeich- 
nende Größe ist, dieses Gesetz muß als durch die Erfahrung widerlegt 
angesehen werden. Es wäre falsch, etwa deshalb die Arbeit der letzten 
15 Jahre als unfruchtbar und nutzlos zu betrachten. Die Forschung 


1 Borescx, K.: Erg. Biol. 4, 184/185. 

2 Siehe etwa BoRESscH, K.: Planta 2, 380 (1926). — Meyer, R.: Diss. Göt- 
tingen 1926. — MITScHERLICH, E: A. und Dünkıne, F.: Königsberger Gelehrte 
Ges. 1928, 17. — Rırreı, A.: Z. Pflanzenernährung u. Düngung (A) 7, 1; 8, 
38; 12, 65. — Söpıne, H.: Planta 6, 482 (1928). 
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braucht Richtlinien und diese Richtlinien haben das Gesetz von MITSCHER- 
LICH und die vom Verfasser vollzogene Verallgemeinerung zu geben ver- 
mocht. Man weiß heute — was man vordem nicht wußte —, daß 
das vollständige Wachstumsgesetz, in dem neben dem Ertrag und der 
Zeit noch sämtliche Wachstumsfaktoren als Variable auftreten, nicht 
jene erhoffte, für die Praxis so bequeme Form haben kann, die eine Zer- 
spaltung in Einzelfaktoren erlaubt, von denen jeder nur von einer ein- 
zigen Variabeln _»hängt. Die Erkenntnis, daß die relative Ertragskurve 
von dem Zeitpunkt des Erntens nicht unabhängig ist (sie verschiebt sich 
im Laufe der Zeit ebenso, wie sie sich bei Verbesserung der Nebenbedin- 
gungen verschiebt, eine Tatsache, die durch das oben abgeleitete Wachs- 
tumsgesetz erklärt wird, wie am anderen Orte gezeigt wurde’, lehrt, 
daß die Zeitfunktion sich nicht von der Wirkungsfunktion der Wachs- 
tumsfaktoren abspalten läßt. Die Erkenntnis, daß die relative Ertrags- 
kurve sich bei Änderung der chemischen und physikalischen Neben- 
bedingungen ändert, verbietet andererseits die Zerspaltung der Ertrags- 
funktion hinsichtlich der verschiedenen Wachstumsfaktoren. 

Der Bau des vollständigen Wachstumsgesetzes und des Ertragsge- 
setzes sieht wesentlich anders aus, als man früher auf Grund von ge- 
wissen als Erfahrungstatsachen ausgesprochenen Sätzen annehmen 
mußte. Jene aus der Versuchspraxis stammenden, insbesondere von 
E. A. MrrscHERLICH ausgesprochenen Sätze hielten der Nachprüfung 
durch die verfeinerten und verschärften Versuche großenteils nicht stand. 
Damit war der alten Form des Wachstums- und des Ertragsgesetzes der 
Boden entzogen, und es mußte nach einer neuen, richtigeren Form Aus- 
schau gehalten werden. Daß die Struktur des im vorstehenden auf Grund 
spekulativer Betrachtungen abgeleiteten Wachstums- und Ertragsgesetzes 
der Wahrheit voll entspricht, kann nicht erwartet werden; sie dürfte 
aber der Wahrheit näher kommen als die des sogenannten MITSCHERLICH- 
Bau eschen Gesetzes. Vorderhand kann man nur sagen, daß jene Ver- 
suchsergebnisse, die jenes alte Ertragsgesetz zu Fall gebracht haben, der 
vorstehend entwickelten Theorie nicht widersprechen, und daß die Über- 
einstimmung zwischen Theorie und Erfahrung, soweit sie bei dem alten 
Gesetz vorlag, auch bei dem neuen als vorliegend angesehen werden darf. 

Die Wege, die der Forschung von dem vorstehend abgeleiteten Gesetz 
gewiesen werden, sind andere als die vom MiTscHe£rLicHschen Gesetz 
vorgezeichneten. Wie der Angelpunkt jenes Gesetzes die Konstanz des 
Wirkungsfaktors war, so ist der Angelpunkt dieses Gesetzes die Konstanz 
des Verhältnisses zweier Nährstoffe beim Ertragsmaximum bei Variabilität 
jener beiden Nährstoffe. Trägt man die Mengen der beiden variabeln 
Nährstcffe z,, 2, in ein z,, 2,-Koordinatensystem ein, so muß der Punkt, 


1 BauLe, B.: Landw. Jb. 68, 889. 
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bei dem der Hôchstertrag erzielt wird, auf einer festen Geraden durch den 
Nullpunkt liegen, gleichgültig wie im übrigen die (während der ganzen 
Vegetationszeit konstanten) Wachstumsbedingungen auch sind. Der 
Maximalpunkt muß bei Verbesserung der Nebenbedingungen auf dieser 
festen Geraden aufwärts wandern, ob diese Verbesserung mit chemischen 
oder mit physikalischen Mitteln bewerkstelligt wird. 

Wie sich im einzelnen die Ertragskurve den Versuchsergebnissen an- 
schmiegt, erscheint neben dieser Grundforderung, die von allen freien Kon- 
stanten unabhängig ist, nebensächlich. Es ist anzunehmen, daß sich bei 
geeigneter Wahl der freien Konstanten, die in dem Gesetz vorkommen, 
immer eine befriedigende Anpassung erreichen lassen würde. 


Zusammenfassung. 


Es wird im engsten Anschluß an die Vorstellungen von LiEB1G unter 
Benutzung des „Prinzips des kleinsten Zwanges“ von Gauss ein Gesetz 
für die Wirkung der Nährstoffe im Innern der Pflanze (Innenwirkungs- 
gesetz) aufgestellt. Dieses Gesetz stimmt praktisch für jeden einzelnen 
Nährstoff mit. dem Wirkungsgesetz von MITSCHERLICH überein, für das 
Zusammenwirken sämtlicher Nährstoffe fließen aus ihm jedoch gänzlich 
andere Folgerungen. 

Unter der Voraussetzung, daß es für jede Pflanze eine „ideale“ Zu- 
sammensetzung der Nährstoffe, ein „Idealgemisch‘“, gibt, wird der 
„spezifische Wirkungswert‘‘ eines Nährstoffgemisches definiert. 

Es wird an Hand primitiver Vorstellungen eine Annahme darüber 
gemacht, wie das Wachstum der Pflanze während ihrer Vegetationszeit 
durch die verschiedenen Wachstumsfaktoren bedingt wird. Aus diesen 
Annahmen folgt ein Wachstumsgesetz und aus diesem wiederum ein 
Ertragsgesetz. 

Dieses Ertragsgesetz erklärt in durchaus natürlicher Weise die bei 
fortgesetzter Steigerung eines Nährstoffes eintretende ,,Ertragsdepres- 
sion“. 

Es erklärt auch die bei Verbesserung der Nebenbedingungen sich zei- 
gende Verschiebung der relativen Ertragskurve. 

Es werden Folgerungen aus dem abgeleiteten Ertragsgesetz ange- 
geben, mit denen das Gesetz und die ganze Theorie steht und fällt, und 
die daher der Nachprüfung durch Versuche anempfohlen werden. 











(Aus dem Institut fiir Pflanzenziichtung, Wageningen, Holland.) 


DIE NICHTKONTINUIERLICHE ASSIMILATION 
DER LAUBBLATTER UNTER NATURLICHEN VERHALTNISSEN. 


Von 
A.E. H. R. Boonstra. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Bingegangen am 28. Oktober 1929.) 


In dieser Zeitschrift 5, 696 (1928) erschien eine Mitteilung von 
KostyTscHEW, BARYZINA und TSCHESNOKOV: „Untersuchungen über die 
Photosynthese der Laubblätter unter natürlichen Verhiltnissen.‘‘ Das 
Hauptergebnis dieser Untersuchungen ist wohl die Feststellung des un- 
regelmäßigen Verlaufs der Photosynthese. 


Es heißt S. 701: „Der Tagesverlauf der Photosynthese ist bei den meisten 
von uns untersuchten Pflanzen außerordentlich unregelmäßig!. Oft wird mehr 
als die Hälfte der gesamten Tagesausbeute im Verlaufe einer ganz kurzen Periode, 
zuweilen gar in einer halben Stunde, erzeugt.‘ 

Und auf S. 702: „Eine höchst merkwürdige Erscheinung, die durch mehrere 
sich gegenseitig kontrollierende Beobachtungen außer Zweifel gestellt wurde, 
besteht in folgendem: ‚In einigen Fällen tritt unter den günstigsten äußeren 
Verhältnissen nicht nur völlige Sistierung der Photosynthese ein, sondern es er- 
folgt eine sehr ausgiebige CO,-Ausscheidung, die mit der Atmung offenbar 
nichts zu tun hat. Die Intensität der Atmung erreicht nur in Ausnahmefällen 
3 mg pro Quadratdezimeter in 1 Stunde, meistens atmen die Blätter 0,5—2 mg 
pro Quadratdezimeter in 1 Stunde aus. Hingegen scheiden dieselben Blätter im 
vollen Tageslichte, und zwar oft unmittelbar nach einer intensiven CO,-Assimila- 
tion, 15—20 mg CO, pro Quadratdezimeter in 1 Stunde aus, was der maximalen 
Intensität der CO,-Assimilation gleichkommt. 

Außerdem verläuft die Atmung in Dunkelheit recht gleichmäßig ...; die 
plötzliche CO,-Ausscheidung im Lichte erreicht aber schnell ein Maximum, hört 
alsbald auf, und nicht selten tritt dann wiederum eine intensive CO,-Assimilation 
ein. Dieses Verhalten zeigt, daß die genannte CO,-Ausscheidung keine abnorme 
pathologische Erscheinung ist. Auch äußerlich wurden keine krankhaften Sym- 
ptome an den in Frage kommenden Blättern wahrgenommen. Die Wirkung des 
direkten Sonnenlichtes hat mit dieser CO,-Ausscheidung nichts zu tun... 

Es hat den Anschein, als ob die plötzlich eintretende ausgiebige CO:-Aus- 
scheidung namentlich nach einer reichlichen CO,-Assimilation prägnant zum 


ı Zum selben Schluß kommen auch Maximow und MAxımow-KRASNOSSEL- 
sky (Ber. dtsch. bot. Ges. 46, [1928]). Hierdurch gewinnt das Ergebnis an Be- 
deutung. Siehe aber auch BELJakows Kritik an der Arbeit Maxımows (Planta 
8 [1929]). 
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Vorschein kommt. Sie konnte daher von den früheren Forschern auf diesem Ge- 
biete nicht entdeckt werden, da die normale Intensität der CO,-Assimilation 
in ihren Versuchen auch annähernd nicht erreicht und der gesamte Vorgang der 
Photosynthese im Verlaufe des ganzen Tages nie verfolgt worden war‘.“ 

Besonders die zeitweilige Ausscheidung von CO, ist sehr interessant 
und veranlaßte mich, mit anderer Methodik hierüber einige Versuche an- 
zustellen. 

Da die CO,-Ausscheidung laut dem Berichte von KOSTYTSCHEW na- 
mentlich nach einer reichlichen CO,-Assimilation zum Vorschein kommt, 
habe ich hauptsächlich an Tagep mit schönem Wetter experimentiert. 
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Abb. 1. Zusammenfassung der Versuche KOSTYTSCHEWS. 

Aus den Tabellen von KosTYTscHEWw geht hervor, daß in direktem Lichte 
die Erscheinung besonders zwischen 12 und 16 Uhr zu erwarten ist. Diese 
Zeit habe ich daher auch vielfach für meine Untersuchungen benutzt. 

Die Erscheinung kann jedoch zu jeder Stunde auftreten, ausgenom- 
men vielleicht von 10—11, für welche Zeit jedenfalls kein Beispiel ge- 
geben ist. Die meisten Fälle kommen nach 16 Uhr vor, aber fast immer 
nur bei Blättern im Schatten, wobei an eine Beendigung der Assi- 
milationstätigkeit zu denken ist, zumal da hier (ein Fall ausgenommen) 
nachher keine Assimilation mehr gefunden wurde. 

Zur besseren Orientierung gebe ich in Abb. 1 eine kurze Zusammen- 
fassung über Zahl, Dauer und Zeit der Erscheinung nach den Fest- 
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stellungen KostytscHEws, sofern sie in oben erwähnter Abhandlung 
mitgeteilt werden. Die Zeichen ? geben Anfang bzw. Ende einer Ver- 
suchsreihe an, die punktierten Linien die CO,-Absorption, die ausge- 
zogenen Linien die CO,-Ausscheidung. 

Während KostYTscHew u.a. den Tagesverlauf der Assimilation quanti- 
tativ verfolgten, war es für meine Zwecke genügend, den CO,-Stoff- 
wechsel qualitativ festzustellen. Dadurch war es möglich, einen Apparat 
zu benutzen, der in seiner Handhabung weit einfacher ist als die Apparate 
von BARYZINA oder Brown und EscomBE, und der überdies den Vorteil 
bietet, auch kurzfristige Beobachtungen zu machen. 


Methode. 


Abb. 2 gibt die schematische Darstellung des Apparates (siehe auch 
die Photographie am Schluß). 

A, B, C und D sind ErLenmever-Kolben von 21, in umgekehrter 
Lage aufgehängt. A ist mit D und B ist mit C mittels eines Gummi- 
schlauchs von 9 mm unten verbunden. A und D enthalten zusammen 
1,51 Wasser + dem Inhalt der Verbindungsröhre, B und C ebenso. E ist 
ein Becherglas. 

Soweit ist das Bild in Aufsicht gezeichnet ; das übrige ist in Seitenan- 
sicht dérgestellt. Die Zylinder a, b, c und d enthalten jeder 40 ccm 
Wasser, Zylinder E + 80cem. Wie aus Abb.2 ersichtlich, wirken 
die Zylinder a, c, b,d als Ventile, so daß in den Glasröhren nur in einer 
Richtung ein Gasstrom möglich ist. 

AC und BD enthalten jeder 25 ccm einer sehr schwachen Ba(OH),- 
Lösung, die mittels Phenolphthalein gefärbt ist. 

ac und bd sind Reservoire für neue Mengen Barytlösung, die man 
mittels einer automatischen Pipette einfüllt, während die Flüssigkeiten 
in AD und BC durch die hindurchströmende CO,-haltige Luft sich lang- 
sam entfärben. 

Die gläsernen Assimilationskammern 7 und $ sind zusammen- 
gebunden, damit die Öffnungen immer nebeneinander sind. Selbstver- 
ständlich richten sich Form und Größe von 7 und $ nach dem Blatt, 
das hineingesteckt werden soll. Dabei ist ein schädlicher Raum soviel 
wie möglich einzuschränken, ohne jedoch eine gute Luftzirkulation zu 
beeinträchtigen. Mittels enger Gummischläuche kommunizieren T und S 
mit zwei Glasröhrchen, die mit feinen Öffnungen in gleichem Abstand 
unter den Flüssigkeitsoberflächen in AC bzw. BD ausmünden. 

Mit Ausnahme von T und S sind alle Gefäße auf einem hölzernen Ge- 
rüst montiert, und zwar derartig, daß nur A und B verstellbar sind. Diese 
Kolben können 45 cm über und unter die Gefäße D und C gesetzt werden. 
Hierzu genügt eine Bewegung, denn beide Gefäße hängen nebeneinander 
in einem hölzernen Brett. Auf geeigneter Höhe sind an dem Gerüst zwei 











der Laubblatter unter natiirlichen Verhältnissen. lll 


Paar eiserne Arme angebracht, auf welche das Brett mit A und B gesetzt 
werden kann. 

Die Réhren sind aus Glas (8 mm) mit Ausnahme der Verbindungen A 
mit D, B mit C und der obersten Teile der Verbindungen von A und B 
mit E. Die Gefäße A, B, C, D, a, b, c, d, AC und BD sind mit Gummi- 
stöpseln luftdicht verschlossen, während £, ac und bd offen sind. Wird 
das Brett mit A und B 
auf die obersten Arme 
gesetzt, so flieBt das 
Wasser aus A in D, 
aus B in C. In A und 
B entsteht eine Luft- 
verdiinnung, wodurch 
das Wasser aus E eine 
Strecke hinaufgesaugt 
wird, aber nicht über 

die T-Verbindung 
kommt, da schon in a 
und 6 bzw. aus AC und 
BD, ehe diese Span- 
nung erreicht worden 
ist, Luftblasen durch- 
gesaugt werden. Gleich- 
zeitig entsteht in C 
und D eine Spannung 
>1 Atm. Diese kom- 
primierte Luft kann 
nur durch E entwei- 
chen, da die Span- 
nung in c und d nur 
die Ursache ist, daB 


ein Teil des Wassers 
i j _ Abb. 2. Schematische Darstellung des Apparates zur qualitativen 
aus ihnen in den Ver Bestimmung des CO:-Gaswechsels. Erklärung im Text. 


bindungsröhren zu AC 
und BD hinaufgepreßt wird, ohne jedoch die Y-Verbindungen zu er- 
reichen. 

Sind A und B leer, so wird das Brett auf die unteren Arme gesetzt und 
das Wasser fließt aus D nach A und aus C nach B zurück. Jetzt saugen 
C und D durch c und d Luft aus AC und BD, während A und B die früher 
durchgesaugte Luft durch E ausströmen lassen. Mittels einer Bewegung 
wirkt also der Aspirator von neuem. Die Verbindungen sind absichtlich 
so gewählt, daß A und C durch ein Gefäß, AC, und nicht A und D durch 
das gleiche Gefäß saugen. Obgleich in beiden Paaren Erlenmeyern A—D 
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und B—C genau dieselbe Menge Wasser abgemessen worden ist, kann es 
vorkommen, daB infolge verschiedener Elastizität der Gummischläuche 
oder durch veränderte Stellung nicht genau soviel Wasser in A—D wie 
in B—C transportiert wird. Wirkten A und D dauernd an demselben 
Barytgefäß und B und C an dem anderen, so müßte eine kleine Differenz 
in dieser Hinsicht sich bei jeder Umstellung summieren und auf die Dauer 
einen großen Fehler verursachen. Dieser Fehler wird bei der gegebenen 
Verbindungsart vermieden. Wenn z. B. in dem Paar A—D dauernd 
10 ccm Wasser mehr als in B—C übergeleitet wurden, so würde das bei 
jeder zweiten Umstellung in bezug auf die Barytgefäße ausgeglichen. 

Selbstverständlich stimmt die Menge durchgesaugter Luft nicht 
mit der Menge durchgeflossenen Wassers überein. Befinden sich A und 
B auf dem oberen Niveau (wie in Abb. 2 gezeichnet), dann ist die 
Endspannung in D und C > 1 Atm. Dieser Überdruck wird durch die 
Länge der Röhren unter Wasser in E bestimmt. Das ist ungefähr 2 cm. 
Der Druck in D und C beträgt also ungefähr 1,002 Atm. Die End- 
spannung in A und Bist < 1 Atm. Da das Wasser in den Verbindungs- 
röhren mit E ungefähr 12,5 cm hinaufgesaugt wird, so ist die Spannung 
in A und B ungefähr 0,9875 Atm. Das Volumen Luft in D + d und © 
+ c beträgt ungefähr 0,7 1, das Volumen in A + a und B + 6 ungefähr 
2,21. InD-+dund C +c befinden sich also ungefähr 1,002 x 0,7 = 
0,701 1 Luft von 1 Atm. und in A + a und B + b 0,9875 x 2,2 = 2,17251 
Luft von 1 Atm. 

Aus dieser Berechnung geht hervor, daß bei jeder Umstellung unge- 
fähr 2,173—0,701 = 1,4721 Luft (1 Atm.) durchgesaugt werden. Diese 
Berechnung der durchgesaugten Luft ist nur eine angenäherte, da es auf 
eine genaue Ermittlung gar nicht ankommt. Die Menge durchgesaugter 
Luft ist nur von Wert für die Beurteilung, ob die Lufterneuerung in den 
Assimilationsgefäßen genügend schnell stattfindet, damit in dieser Hin- 
sicht von Assimilation unter natürlichen Umständen gesprochen werden 
darf. 

In AC und BD gibt die durchgehende Luft CO, an die Barytlösung 
ab. Da diese Lösung sehr schwach ist und die Flüssigkeitssäule nur eine 
Höhe von einigen Zentimetern hat, wird nicht alle CO, absorbiert. Aus 
demselben Quantum Luft wird mehr Kohlensäure absorbiert, wenn die 
Luft langsamer und in kleineren Blasen durchstreicht. 

Damit ist gesagt, daß die feinen Mündungen der Glasröhrchen in AC 
und BD möglichst gleich sein sollen, und daß die Stromgeschwindig- 
keiten der Luft durch beide Gefäße dieselben sein sollten. Da diese Ge- 
schwindigkeiten im allgemeinen in den beiden Gefäßen etwas verschieden 
sind, müssen erstere mit Hilfe von zwei Schraubklemmen an geeigneter 
Stelle (zwischen A und D oder B und C und zwischen AC und a + c oder 
BD und 6 + d) reguliert werden. 
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Die Brauchbarkeit des Apparates ist durch Blindversuche zu prüfen. 
Mit leerer Assimilationskammer muß die Entfärbung der Barytlösungen 
in AC und BD bei durchströmender Luft gleichzeitig stattfinden, und es 
darf auch nach mehrfachem Umstellen kein Unterschied in dieser Hin- 
sicht auftreten. In geringem Ausmaß ist dies aber doch der Fall. Bei Ge- 
brauch von stets höherer Konzentration der Barytlösung, wobei also die 
Entfärbung stets nach häufigerem Umstellen anfängt, wird früher oder 
später eine Verschiedenheit in der Entfärbung deutlich. Damit ist der 
Brauchbarkeit des Instruments eine Grenze gestellt. Für die CO,-Auf- 
nahme oder -Abgabe, die an sich später als der Blindversuch eine Farben- 
differenz hervorbringt, versagt der Apparat, oder man muß die Schlüsse 
auf Grund einer gegen den Blindversuch verfrühten oder verspäteten 
Entfärbung ziehen, was leicht zu Fehlern Veranlassung geben kann, also 
nicht zulässig ist. Bei dem von mir benutzten Apparat ist während eines 
Blindversuches eine erste Andeutung einer Farbendifferenz nach fünf- 
maligem Umstellen eben zu sehen. Danach ist die Farbe im rechten Ge- 
fäß blasser als im linken. Wie aus beigefügten Tabellen hervorgeht, ist es 
unter günstigen Verhältnissen möglich, nach ein- oder zweimaligem Um- 
stellen Assimilation festzustellen. Unter weniger günstigen Verhältnissen 
dauert es selbstverständlich länger, aber bei geeigneter Versuchsan- 
stellung sind auch nach mehr als 5facher Umstellung eindeutige Schlüsse 
zu ziehen (Assimilation, wenn der Blattbehälter mit dem rechten Baryt- 
gefäß verbunden ist, — CO,-Abgabe, wenn er mit dem linken verbun- 
den ist). 

Wie hieraus zugleich klar wird, ist es nicht möglich, immer dieselbe 
Konzentration Barytwasser zu benutzen. Ich ging so vor, daß ich zwei 
Flaschen auf das Feld mitnahm, die eine mit einer konzentrierten 
Ba(OH),-Lösung, die andere mit destilliertem H,O, und daraus an Ort 
und Stelle eine Lösung von beliebiger Stärke herstellte. 

Der Versuchsgang ist nun der folgende: 

Eine der zwei Assimilationskammern wird über das Blatt oder den 
Blatt-Teil geschoben, ohne das Objekt zu verletzen. Der Aspirator wird in 
Tätigkeit gesetzt. Während des Durchstreichens der Luft ist ein 
schwacher Farbenunterschied nieht sicher zu sehen. Die Beurteilung 
findet statt, wenn der Aspirator nicht mehr saugt. Ist keine Differenz zu 
sehen, so wird sofort das Brett mit A und D auf das andere Niveau ge- 
setzt usw., bis ein deutlicher Unterschied entsteht. Ist das der Fall, so 
wird dennoch der Aspirator gleich wieder in Tätigkeit gesetzt, die 
Hähne m und n werden geöffnet, bis die Flüssigkeit herausgeflossen ist, 
und das Ergebnis wird aufgezeichnet. Wenn jetzt der Aspirator wieder 
nicht mehr arbeitet, werden o und p geöffnet, und die neue Flüssigkeit 
fließt in AC und BD. Während dieses Vorganges ist der Luftstrom etwas 
länger unterbrochen (etwa 10 Sekunden). 


Planta Bd. 10. 8 
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Um Fehlschlüssen möglichst vorzubeugen, ist es zur Kontrolle gut, 
dann und wann die Verbindungen 8 mit AC und T mit BD umzuwech- 
seln in 8 mit BD und T mit AC. In den Tabellen ist dies mit den Buch- 
staben R und L angedeutet, d. h. der Blattbehälter ist mit dem rechten 
oder mit dem linken Barytgefäß verbunden. 

Wie aus dieser Beschreibung hervorgeht, werden im allgemeinen die 
Gefäße AC und BD nicht nach jedem Gebrauch gereinigt, obwohl Flüs- 
sigkeitsspuren an den Wänden zurückbleiben, und die Flüssigkeiten ein 
(sei es dann auch sehr wenig verschiedenes) p, haben. Auch das Nicht 
abschließen von der Luft von ac und bd, während diese Gefäße schon 
wieder 25cem neuer Lösung beinhalten, kann einen Fehler verursachen. 
Diese Fehler sind aber ohne merkbaren Einfluß auf das Ergebnis, wie 
leicht zu prüfen ist. 

Daß nicht schon früher eine zeitweilige CO,-Ausscheidung der grünen 
Blätter unter für Assimilation günstigen Verhältnissen entdeckt worden 
war, schreibt KostytscHEw dem Umstand zu, daß eine normale Inten- 
sität der Assimilation bei den früheren Versuchen nicht erreicht und die 
Assimilation nicht während eines ganzen Tages verfolgt worden war. 
Ersteressolldaherrühren, daß der Luftstrom im Verhältnis zur Blattober- 
fläche nicht genügend stark war. Seiner Meinung nach muß per Quadrat- 
zentimeter Blattoberfläche ein Luftstrom von 11 pro Stunde gefordert 
werden. Bei dem von mir benutzten Apparat wird die Luftmenge von 
fast 1:/, 1 in ungefähr 11/, Minute durchgesaugt. Pro Stunde werden 
also mehr als 601 Luft erneuert. Im Zusammenhang damit habe ich 
immer Blätter oder Blatt-Teile (d.h. den Teil des Blattes, der in die Assi- 
milationskammer hineinragt) mit weniger als 60 qem Oberfläche benutzt. 
In dieser Hinsicht ist also die Forderung KostyYTscHzws erfüllt. 


Ergebnis. 

Die Tabellen 1 und 2 geben einen genauen Bericht über zwei meiner 
Versuchsreihen. Da das Ergebnis immer dasselbe war, ist es meines 
Erachtens überflüssig, alle Versuchsreihen ausführlich mitzuteilen. 
Tabelle 1. 14. August. Versuchspflanze: Zuckerrübe. Blatt-Teil in Assimilations- 


kammer: 54qem. Ort: ungeheiztes Glashaus. Bestrahlung (ganzer Tag): 
300 cal. per Quadratzentimeter. 

Ass.-Kammer Anzahl 

Zeit | verbunden mit | der Umstel-| Ergebnis Bemerkungen 

Barytgefäß lungen 








9.15 À Temperatur: 23,5°. Relat. Feuchtig- 
keit: 59% 

9.27 L. 2 Ass. 

9.31 R. 2 a 


9.36 R. 2 » 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 





Zeit 


Ass.-Kammer 
verbunden mit 
Barytgefäß 


Anzahl 
der Umstel- 
lungen 


Ergebnis 


Bemerkungen 





9.40 


9.43 
9.46 
9.50 


10.01 
10.06 


10.09 
10.13 
10.19 
10.23 
10.27 
10.30 
10.33 
10.37 
10.40 
10.43 
10.46 
10.48 
10.56 
11.01 
11.10 


11.12 
11.19 
11.24 
11.32 
11.40 
11.48 
11.54 
11.59 
12.07 


12.13 
12.18 
12.24 
12.32 
12.36 
12.40 
12.45 
12.51 
12.55 





Ppp Pp pp 


PO ot 


PRP PAM PP 
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Schatten 
Licht 


Temperatur: 25,2, Relat. Feuchtig- 
keit: 70% 


Tefnperatur: 27,2% Relat. Feuchtig- 
keit: 62% 


Neue Barytlösung 


Temperatur: 23,2°. Relat. Feuchtig- 
keit: 72%. Wetterwolken 


*8 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 





Anzahl 
der Umstel- 
lungen 


Ergebnis 


Bemerkungen 





2.09 
2.14 
220 
2.26 
2.34 
2.38 
2.42 
2.45 
2.48 
2.51 
2.54 
2.57 
2.59 
3.02 
3.07 


3.09 
3.12 
3.15 
3.20 
3.23 
3.26 


3.30 





PRP POPPE PS 2 2 


PPP RP 5202507077 


PROP æ 





DDR RR NWN RO DW WD WD 


Ad et en ei ent ben ent ee font end eS) 





DO MO bu bei bed bent jet 





Temperatur: 21,4. Relat. Feuchtig- 
keit: 78% 


Temperatur: 21,0°. Relat. Feuchtig- 
keit: 77% 


Temperatur: 22,3°. Relat. Feuchtig- 
keit: 80% 


Blindversuch 


” 
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Tabelle 2. 12. September. Versuchspflanze: Mais, auf dem Felde. Blatt-Teil in 
Assimilationskammer: 49,5 qcm. Bestrahlung (ganzer Tag): 250 cal. pro Quadrat- 




















zentimeter. 
Ass.-Kammer Anzahl 
Zeit | verbunden mit | der Umstel- Ergebnis Bemerkungen 
BarytgefäB lungen 
1.33 R. 5 Ass. Direktes Licht 
1.42 R. 5 > Diffuses Licht 
1.51 R. 4 2 he De 
1.59 R. 4 Ke Temperatur: 26,9. Relat. Feuch- 
= tigkeit: 47% 
2.08 L. 2 = Durchscheinende Wolken 
2.15 R. 4 “ Dasselbe 
2.24 R. 4 F a 
2.33 R. 4 a Direktes Licht 
2.53 R. 4 a Dasselbe 
3.03 R. 4 > 2 
3.14 L. 4 > Bedeckter Himmel 
3.27 R. 6 ä Dasselbe 
3.38 R. 6 dd ” 
3.49 R. 6 a = 
3.59 R. 6 à 
4.09 R. 6 ai à 
4.19 R. 6 à = 
4.29 R. 6 a 4 
4.40 R. 4 FE Durchscheinende Wolken 
4.47 L. 4 “ Dasselbe 
4.54 R. 4 ” » 
5.08 R. 4 Pr Klares, direktes Licht 
5.16 R. 6 schwach | Klarer, später bedeckter Himmel 
5.27 R. 6 0 od. etwas + Bedeckter Himmel 
5.37 R. 8 Dasselbe 
5.51 R. 8 0 od. etwas — | Sonne verschwindet hinter einer 
Wolkenbank 
6.05 R. 8 schwach — 
6.20 R. 8 Dasselbe Temperatur: 23,4° 
6.33 R. 4 0? -? 
6.43 L. 4 Zu dunkel, Schwachere Barytlésung 
um noch ei- 
nen Unter- 
schied zu 
sehen 


AuBerdem habe ich noch mit der folgenden langeren Versuchsdauer 


gearbeitet. 


22. Juli. 


Von 8,03—15,04 Uhr. Versuchspflanze: Weizen. Blattoberfläche: 40 gem. 


Totale Bestrahlung (ganzer Tag): 335 cal. per Quadratzentimeter horizontale 
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Fläche. Niedrigste Temperatur während des Versuches 23°, hôchste 28° C. 
Relative Feuchtigkeit um 14 Uhr 60%. Anzahl der Versuche: 78. 


12. August. 

Von 9,25— 15,40 Uhr. Versuchspflanze: Mais. Blattoberfläche: 54 gem. 
Totale Bestrahlung (wie oben): 390 cal. Minimale und maximale Temperatur: 
18,2 und 21,8°C. Relative Feuchtigkeit um 14 Uhr: 53%. Anzahl der Ver- 
suche: 90. 





Abb. 3. Apparat zur qualitativen Bestimmung des CO,-Gaswechsels. 


13. August. 

Von 9,06—15,08 Uhr. Versuchspflanze: Kartoffel. Blattoberfläche: 58 gem + 
Stengel. Totale Bestrahlung (wie oben): 395 cal. Minimale und maximale 
Temperatur: 15 und 24°C. Relative Feuchtigkeit um 14 Uhr: 58%. Anzahl der 
Versuche: 82. 


Mit kürzerer Versuchsdauer habe ich uch viele Beobachtungen, be- 
sonders bei Sommer- und Winterweizen, angestolli. Bei keiner dieser mehr 
als 500 Beobachtungen habe ich jedoch eine CO,-Abgabe gefunden, 
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immer fand ich Assimilation. Selbstverstandlich sagt das nichts aus über 
Erscheinungen unter anderen Verhältnissen (Peterhof), und es ist da- 
mit auch nicht gesagt, daB genannte Erscheinung hier überhaupt nicht 
vorkommt. 

Auf Grund meiner Erfahrung glaube ich aber, zu dem SchluB be- 
rechtigt zu sein, daß eine Abgabe größerer Mengen CO, durch grüne 
Blätter unter Verhältnissen, die für die Assimilation günstig sind, keine 
so allgemeine Erscheinung ist, wie die Arbeit von KOSTYTSCHEW ver- 
muten läßt, und daß in dieser Beziehung unsere Ansichten über den 
Tagesverlauf der Assimilation vorläufig noch keine Änderung zu er- 
fahren brauchen. 


Zum Schluß möchte ich Herrn Prof. Dr. van GuLik für die Uber- 
lassung der meteorologischen Angaben danken. 














ZUR ZYTOLOGIE DER FAGALES. 
Von 
ROBERT JARETZKY 
(Kiel). 
Mit 23 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. November 1929.) 


WerzeL hatte in diesem Jahre die Chromosomenzahlen einer ganzen 
Reihe von Arten aus acht verschiedenen Gattungen der Fagales bekannt 
gegeben, unter anderen auch die Zahlen von 11 Quercus-Arten, die alle die 
nämliche Haploidzahl 11 haben sollten. Bald nach dem Erscheinen dieser 
Arbeit veröffentlichte Gummpu (1929), dem die Ergebnisse von WETZEL 
noch nicht bekannt waren, eine Mitteilung, in der er die diploide Zahl von 
5 Quercus-Arten mit 24 angab. Worauf ist nun diese Verschiedenheit 
zurückzuführen? Wir werden zunächst an eine Fehlzählung des einen der 
beiden Untersucher denken, wissen wir doch, wie unendlich schwierig mit- 
unter eine genaue Chromosomenzählung ist; wie vielen Irrtümern der Be- 
obachter ausgesetzt ist. Auch die raffinierteste und sorgfältigste Technik 
vermag nicht immer alle Fehlerquellen auszuschließen. Es sei hier nur an 
die Untersuchungen LORBEERs (1927) erinnert, der für Pellia epiphylla 8, für 
P. Fabbroniana und P. Neesiana 3 7 und für P. Fabbroniana und P. 
Neesiana 2 9 Chromosomen angibt, während Herrz (1928) bei zahl- 
reichen Individuen von P. epiphylla von vielen, weit voneinander ent- 
fernten Standorten und ebenso bei den Männchen von P. Fabbroniana 
und P. Neesiana immer wieder 9 Chromosomen vorfand. Nun sind aber 
die Abbildungen Gæimeus so klar, daß man nicht an eine Fehlzählung 
dieses Forschers glauben möchte; andererseits hatten wir uns im Kieler 
Botanischen Institut an zahlreichen von WETZEL vorgelegten Präparaten 
davon überzeugt, daß die haploide Zahl bei Quercus 11 beträgt. Sollte 
hier ein Unterschied in der Chromosomenzahl zwischen somatischen und 
meiotischen Kernen bestehen, der vielleicht auf eine Verschmelzung 
zweier Einheiten zurückzuführen wäre, wie wir sie ja bereits des öfteren 
bei anderen Pflanzen kennen gelernt haben (GATES, 1921, JARETZKY, 
1928)? Um diese Frage zu lösen, habe ich auf Anraten des Herrn Prof. 
TISCHLER die mir von WETZEL freundlichst zur Verfügung gestellten 
Quercus-Präparate einer sorgfältigen Prüfung unterzogen, die ergab, daß 
WeEITZEL einer Selbsttäuschung zum Opfer gefallen war, die er leichtfertig 
verschuldet hatte, die von uns aber nicht bemerkt werden konnte, da uns 
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WerzeL zur Kontrolle nur ausgesuchte Präparate vorgelegt hatte, die 
ganz seinen Angaben entsprachen. Das einmal erwachte Mißtrauen in 
die Werzeschen Zählungen veranlaßte mich, die Nachprüfung auf alle 
Fagales auszudehnen. Ermöglicht wurde mir diese Nachprüfung durch 
das erneute Entgegenkommen WETZELs, der mir in einer zweiten Sen- 
dung die Präparate der übrigen Fagales zuschickte. 





Quercus. — Wenden wir uns zunächst den Chromosomenbildern von 
Quercus glandulifera BL. zu. Wie uns die Abbildung 1: einer heterotypen 
Teilung zeigt, liegen in der Polplatte 11 scharf geschiedene Einheiten, von 
denen die eine durch ihre Mächtigkeit, zwei andere durch ihre geringe 
Größe auffallen. Solche Bilder sind es auch zweifellos gewesen, die 
Werzeı Herrn Prof. TISCHLER vorgelegt hatte. WETZEL mußte von der 
Richtigkeit dieser Zählung um so mehr überzeugt sein, als er vorher bei 
Corylus, der ersten von ihm untersuchten Pflanze, 11 Chromosomen in 
den Pollenmutterzellen gefunden hatte. Auch ich fand in zahlreichen 
Platten 11 Chromosomen, mitunter einwandfrei sogar nur 10, nie bekam 
ich aber Platten zu sehen, die eindeutig 12 Chromosomen hätten er- 
kennen lassen. Quercus glandulifera schien demnach tatsächlich eine an- 
dere Chromosomengrundzahl zu besitzen, als die von Guimpu (1929) und 
von Hoke (1929) untersuchten Arten. Allein die Tatsache, daß neben den 
11 chromosomigen Polplatten auch solche mit nur 10 vorkommen, legte 
mir den Gedanken nahe, daß die 11 Chromosomen durch Verschmelzung 
zweier Einheiten eines 12er Satzes entstanden sein könnten, in gleicher 
Weise, wie wir ja auch das Zustandekommen der Zahl 10 mit der An- 
nahme einer Verschmelzung zweier Einheiten des ller Satzes erklären 
müssen. Eine derartige Chromosomenverschmelzung habe ich bei Rumex 
vesicarius nachweisen können, deren Chromosomengrundzahl 10 ist, bei 
der aber der weitaus größte Teil sämtlicher Kernplatten nur 9 Chromo- 
somen erkennen läßt. zwei Polplatten gar nur 8 Chromosomen. Weitere 
Beispiele für eine Chromosomenverschmelzung habe ich in meiner 
Arbeit 1928 (S. 395) aufgeführt. Bevor daher die Zahl 11 für Quercus 
gloxdulifera als feststehend angesehen werden konnte, mußte nach Mög- 
lichkeit versucht werden, einen Beweis zu erbringen, der die Annahme 
einer stattgehabten Chromosomenverschmelzung ausschließt, zumindest 
aber sehr unwahrscheilich macht. Klärung in diese Frage konnte nur ein 
vergleichend-morphologisches Studium der Chromosomen bringen. Das 
Ergebnis ist überraschend. Der Chromosomensatz setzt sich tatsächlich aus 
12 Einheiten zusammen, einem übermäßig großen, 7 mittleren und 4 klei- 
nen Chromosomen. Die 4 kleinen Chromosomen treten in der Polplatte 

1 Die Figuren sind mit Ausnahme von Abb. 5, 7, 10, 11 und 12 etwa 3000 x 


vergrößert. Für die Abb. 5, 7, 11 und 12 beträgt die Vergrößerung etwa 3250 x , 
für 10 etwa 2500 x. 
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der Abb. 2 auffällig hervor, nicht aber in Abb. 1, wo ganz sicher nur 2 
kleine Chromosomen vorhanden sind; es miissen also in der Polplatte 
von 1 zwei kleine Einheiten miteinander verschmolzen sein. Diese Ver- 
schmelzung macht uns auch verständlich, warum hier die normale Zahl 
der mittleren Chromosomen um 1 erhöht ist. In Abb. 2 haben wir des 
weiteren 2 sehr große und nur 5 mittlere Chromosomen, während doch 
in 1 nur 1 großes, hingegen 8 mittlere (das eine besteht aus 2 kleinen Ein- 
heiten) Chromosomen vorliegen. Die beiden großen Chromosomen in 2 
können nur durch eine Verschmelzung zweier mittlerer Einheiten zu- 
stande gekommen sein, erklärt dies doch auch zugleich die Reduktion der 
mittleren Chromosomenzahl von normal 7 auf 5. In Abb. 1 bilden also 
2 kleine Chromosomen 1 mittelgroßes (vermutlich das mit x bezeichnete) ; 
in Abb. 2 hingegen 2 mittlere 1 sehr großes Chromosom. Eine Ver- 
schmelzung eines mittleren mit einem großen Chromosom habe ich nie 
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Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1 und 2. Heterotype Metaphase von Quercus glandulifera BL. 


beobachten können, recht häufig jedoch die eines kleinen mit einem 
großen. In den 10chromosomigen Platten fand ich alle möglichen Kom- 
binationen vor: 1) 3 große, 3 mittlere und 4 kleine Chromosomen ; dies 
deutet auf eine Verschmelzung von 2mal2 mittleren Einheiten hin. 
2) 2 große, 6 mittlere und 2 kleine Chromosomen; diese Kombination 
wird verständlich durch die Annahme einer Verschmelzung von 2 mitt- 
leren zu einem großen und 2 kleinen zu einem mittleren, oder durch die 
von 2 kleinen mit 1 mittleren zu 1 großen Chromosom. 3) 1 großes und 
9 mittlere Chromosomen ; nur möglich durch Verschmelzung der 4 kleinen 
zu 2 mittleren Einheiten. 4) 2 große, 7 mittlere und 1 kleines Chromosom ; 
hier müssen 3 kleinere Einheiten eine große bilden. Wir können also 
zusammenfassend sagen, daß bei Quercus glandulifera haploid 12 Chro- 
mosomen vorliegen, daß eine niedrigere Chromosomenzahl durch eine 
starke Verklumpung und Verschmelzung vorgetäuscht wird. 

Bei Quercus pontica K. Koch treffen wir ungefähr die gleichen Ver- 
hältnisse an. Betrachten wir Abb. 3, so sehen wir in der homöotypen Pol- 
platte 4 kleinere, 6 mittlere und 1 großes, zusammen 11 Chromosomen. 
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Mit dieser scheinbar einwandfreien Chromosomenplatte dürfen wir uns 
aber nach unseren Erfahrungen an Quercus glandulifera nicht zufrieden 
geben. Ein Vergleich zahlreicher Kernteilungsbilder klart uns auch bald 
darüber auf, daß der Chromosomensatz ähnlich wie der von glandulifera 
aus 12 Einheiten besteht, und zwar aus 4 kleinen und 8 mittleren Chromo- 
somen. Ein besonders anschauliches Bild gibt uns Abb. 4. In der unteren 
Chromosomenansammlung sehen wir 8 mittlere Einheiten mehr oder 
minder deutlich voneinander isoliert liegen, während von den 4 kleinen 
Chromosomen 3 zu einem kaum deutbaren dreiteiligen Komplex ver- 
schmolzen sind und nur das 4te vollkommen freiliegt. In der oberen Zell- 
hälfte sind hingegen die 4 kleinen Chromosomen vollkommen frei, zeigen 
weder eine Berührung noch eine gegenseitige Uberdeckung, während von 
den 8 mittleren Einheiten zumindest 2 mal 2 so beisammen liegen, daß man 
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Abb. 3. Abb. 4. 
Abb. 3 und 4. Homöotyper Teilungsschritt bei Quercus pontica K. Kocu. 


sie bei Unkenntnis der wahren Sachlage als einwertige Chromosomen an- 
sehen wiirde. 

Die charakteristischen 4 kleinen Chromosomen finden wir noch, wenn 
wir vorerst von dem Bastard Quercus Koehnii, der erst später besprochen 
werden soll, absehen, bei Quercus robur L. und Quercus macranthera 
Fison. et Mey. vor. Für Quercus robur hat bereits Hone die haploide Zahl 
auf 12 festgelegt, die ich voll bestätigen kann (Abb. 5). Aus Hozes Ab- 
bildung einer Metaphasenplatte geht hervor, daß auch dieser Forscher einen 
Größenunterschied unter den Chromosomen wahrgenommen hat ; 3 Chro- 
mosomen können wir als klein, 2 weitere als eine Mittelstufe zwischen klein 
und mittel ansehen, die anderen entsprechen ungefähr den von mir ge- 
gebenen Größenklassen. Meine Ergebnisse weichen von denen Ho&ss in- 
sofern ab, als ich 4 kleine Chromosomen gesehen habe und 1 weiteres, das 
seiner Mittelstufe zwischen klein und mittel entsprechen würde. Viel 
auffälliger als bei Quercus robur sind die kleinen Chromosomen bei Quer- 
cus macranthera (Abb. 6). Sie erreichen hier eine minimale Größe, wie ich 
sie sonst nie bei Quercus-Arten angetroffen habe. Wir werden wohl nicht 
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fehlgehen in der Annahme, daß diese Chromosomen ihre winzige Größe 
einer Chromatindiminution verdanken. Da nach unseren bisherigen Er- 
fahrungen eine solche im Verlaufe der phylogenetischen Entwicklung 
aufzutreten pflegt (JARETZKY 1929), werden wir uns nunmehr die Frage 
vorlegen müssen, ob Quercus macranthera auch wirklich zu den Spitzen- 
gruppen innerhalb der Gattung Quercus gehört. 


R. Jaretzky: 
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Abb. 5. Homöotype Teilung von Abb. 6. Heterotype Metaphase von Quercus 
Quercus robur L. macranthera F. et M. 


Bei Quercus sessilis EHRH. (Abb. 7) und Quercus Dalechampii Ten. 
(Abb. 8) zeigen die Chromosomen wohl auch geringe Größenunterschiede, 
wir suchen aber vergeblich nach den 4 kleinen, bei den bisher besproche- 
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Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. 

Abb. 7—9. Homöotype Teilung: 7. trey Quercus sessilis EHRH.; 8. von Quercus Dalechampii TEN.; 
. von Quercus Libani Ouiv. 

nen Arten so auffallig hervortretenden Einheiten. Die Chromosomen 
zeigen besonders bei Dalechampii nur eine äuBerst geringe Tendenz zur 
Verklumpung, man findet daher recht häufig ganz normale Platten mit 
12 Chromosomen vor. WETZEL muß sich, das verdient hervorgehoben 
zu werden, wirklich große Mühe gegeben haben, um bei dieser Art 
11chromosomige Platten zu finden, die seiner vorgefaßten Meinung über 
die Chromosomenzahl dieser Gattung Rechnung tragen sollten. 
Die Chromosomen von Quercus Libani OLıv. sind in der homöotypen 
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Teilung nicht, wie die der anderen Arten, kugelig, sondern stäbchen- 
förmig ausgezogen (Abb. 9). Wir kennen schon eine ganze Reihe von Bei- 
spielen, die uns zeigen, daß die Chromosomen der homöotypen Teilung 
nicht unbedingt die Form der heterotypen Mitose beibehalten müssen. 
Der Übergang zur somatischen Gestalt, der sich in den meisten Fällen 
erst in den Pollenkörnern vollzieht, ist bereits hier, wie bei Hypericum 
calycinum, Tradescantia virginica, Ranunculus acer, Rumex acetosa und 
Polygonum bistorta, vorzeitig in der homöotypen Phase erfolgt (Literatur 
hierüber bei JARETZKY, 1928, S. 452). Ähnliche Angaben machten in 
letzter Zeit BABcocK and CLAUSEN (1929), die bei verschiedenen Crepis- 
Arten eine gewaltige Verlängerung der Chromosomen in der homöotypen 
Phase feststellen konnten. Sicherlich dürfte sich diese Erscheinung als 
systematisches Merkmal verwerten lassen, denn diese abweichende 
Chromosomenform ist, wovon ich mich durch Untersuchungen an Rumez, 
Polygonum und jetzt wieder an Quercus überzeugt 
habe, konstant. Die Chromosomen zeigen ganz sil hy 
beträchtliche Größenunterschiede; es sind kleine — “4 

; » \ 
mittlere und ein recht großes Chromosom vor- — IN ( 
handen, doch ist der Unterschied zwischen klein ~ “HK \ 
und mittel so flieBend, daB sich hier keine scharfe ? RO 
Abgrenzung ermöglichen läßt. Einen Zweifel über N‘ ‘ Mr 
die tatsächlich vorhandene Chromosomenzahl hat 
keines der zahlreichen homöotypen Bilder auf- en a are 
kommen lassen, stets lagen die 12 Chromosomen von Quercus nigra L. 
deutlich voneinander getrennt. 

Bei Quercus coccinea WANGENH. gestaltete sich die Zählung äußerst 
schwierig. Es lagen weder hetero- noch homöotype Meta- bzw. Ana- 
phasen vor, sondern nur schlecht gefärbte und fixierte Diakinesen. Es ist 
nicht zu verwundern, daß WETZEL aus diesen Bildern eine falsche Zahl 
ermittelt hat. Mir selbst ist es erst nach vieler Mühe gelungen, in den 
Übergangsstadien von der Spätdiakinese zur Metaphase 12 Gemini fest- 
zustellen. 

Die Nachprüfung der vegetativen Kernbilder von Quercus cerris L. 
ergab entsprechend den Angaben Guimpus 24 Chromosomen. Die gleiche 
Zahl konnte ich auch in den Kernplatten von Quercus nigra L. zählen 
(Abb. 10). Uns überrascht es nicht, daß die einzelnen Chromosomen ge- 
waltige Größenunterschiede aufweisen. Eine genaue Gestaltsanalyse 
der Chromosomen war nicht möglich, da zu wenig Platten zur Verfügung 
standen, und diese zudem nicht immer günstig lagen, sodaß selbst das 
Zählen mit großen Schwierigkeiten verbunden war. 

Aus der Gattung Quercus bleibt uns nur noch der Bastard Quercus 
Koehnii (ilex x sessilis) zu besprechen. WETZEL fand in sämtlichen Prä- 
paraten ‚dieses fraglichen Bastardes durchaus normale Verhältnisse in 
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allen Teilungsstadien und im besonderen auch in der Tetradenbildung“ 
vor. Zu dieser Auffassung kann WETZEL nur nach einer ganz flüchtigen 
Betrachtung seiner in diesem Falle äußerst schlechten Präparate ge- 
kommen sein. Aus den mir zur Verfügung stehenden Präparaten geht 
hervor, daß in mehr als der Hälfte aller Fälle die Meiosis normal verläuft, 
in allen anderen eilen stets einige Chromosomen an die Pole voraus, das 
Gros kommt darauf langsam hinterher, ja vielfach bleiben ein oder meh- 
rere Chromosomen für eine kurze Zeit in der Äquatorebene zurück, so daß 
man deutlich 3 Abteilungen wahrnehmen kann. Die Nachzügler werden 
häufig von den Tochterkernen ausgeschlossen, sie degenerieren bereits 
im Protoplasma oder bilden Mikronuklei, die aber früher oder später 
auch der Degeneration anheimfallen. Die Zahl der Mikronuklei ist 
sehr variabel. Aus Abb. 11 geht hervor, daß aus einer Pollenmutterzelle 
4 Makro- und 2 Mikrozellen hervorgehen. In anderen Fällen habe ich so- 
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Abb. 11. Quercus Koehnii. Vielkernbildung. Abb. 12. Quercus Koehnii. Homöotype Polplatte. 


gar 7 und 8Zellen in einem ,,Tetradenverband“ gesehen. Worauf die Un- 
regelmäßigkeiten in der Meiosis zurückzuführen sind, ist infolge schlech- 
ter Fixierung und Färbung nicht zu entscheiden. Diakinesebilder, die 
einen Aufschluß über die Affinität der Chromosomen geben könnten, 
fehlen vollständig. Die heterotypen Polplatten lassen infolge starker 
Verklumpung der Chromosomen auch keine eindeutigen Schlüsse zu, so 
daß ich vollkommen im unklaren darüber bin, ob alle Chromosomen in 
diesem Bastard zu bivalenten Einheiten zusammentreten, oder ob da- 
neben auch noch univalente vorkommen. Ich möchte aber aus der Tat- 
sache, daß gelegentlich in homöotypen Polplatten 13 oder 14 Chromo- 
somen auftreten (Abb. 12), schließen, daß einige univalente vorhanden 
sind, die sich wahllos auf die beiden Pole verteilen. Diese unregelmäßige 
Verteilung der Chromosomen auf die Tochterkerne bewirkt allem Anschein 
nach, daß auch die vierzelligen Tetradenverbände aus ungleich großen 
Zellen zusammengesetzt sind, wie ich sie gelegentlich beobachten konnte. 
Immerhin ist es möglich, daß ein großer Teil der Pollenmutterzellen eine 
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normale Entwicklung durchläuft und funktionstiichtige Pollen erzeugt. 
Uber die Chromosomenzahl von Quercus Koehnii kann ich nur so viel 
sagen, daB diese Art auf keinen Fall polyploid ist, und ich méchte aus 
verschiedenen Anzeichen auf eine diploide Zahl von 24 schließen. 
Fagus. — Eine sorgfaltige Durchsicht aller Chromosomplatten in den 
Wurzelspitzen von Fagus silvatica L. zeigte mir, daB diese Art nicht, wie 
WETZEL angibt, 22, sondern 24 Chromosomen diploid besitzt. Abb. 13 
veranschaulicht uns die Formenmannigfaltigkeit der Chromosomen. 
Castanea. — In Abb. 14 habe ich die beiden Anaphasenplatten einer 
heterotypen Teilung von Castanea sativa MILL. wiedergegeben. Bemerkens- 
wert sind auch hier wieder die GréBendifferenzen zwischen den einzelnen 
Chromosomen. In jeder Platte fallen 5 Chromosomen durch ihre geringe 
Größe auf, 4 weitere Chromosomen durch eine gewaltige Größe, während 
die übrigen 3 eine Mittelstellung einnehmen. Von den 3 mittelgroßen Chro- 
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Abb. 13. Somatische Chromosomenplatte aus der Abb. 14a und b. Die beiden Anaphaseplatten 
Wurzelspitze von Fagus silvaticu L. einer heterotypen Teilung von Castanea sativa 
MILL. 


mosomen liegt das im Zentrum befindliche dem größeren nicht so dicht an, 
wie es die Zeichnung vermuten läßt, beide Chromosomen sind deutlich und 
scharf voneinander getrennt, sie liegen nur in verschiedenen Ebenen und in 
dem vorliegenden Schnitt zufällig so gerichtet, daß das eine das andere 
beim Projizieren auf eine Ebene teilweise verdecken muß. Bei genauer Be- 
trachtung sehen wir, daß das mittlere Chromosom der Äquatorialplatte 
ein wenig genähert ist, es hat offenbar bei der Wanderung an den Pol 
eine Verzögerung erfahren. Der Grad solcher Chromosomenverzögerung 
ist bald mehr, bald weniger stark ausgeprägt. Eine starke Verzögerung 
kann, wie in dem vorliegenden Fall, recht leicht zu einer Fehlzählung 
führen. Stellen wir nämlich ganz scharf auf jede der beiden Platten ein, 
so können wir jedesmal nur 11 Chromosomen sehen, von denen 10 gleich- 
stark tingiert sind, das 11. im Zentrum der Platte gelegene mittelgroße 
Chromosom etwas schwächer. Vielleicht waren es solche und ähnliche 
Stadien, die WETZEL zu seiner irrtümlichen Zählung führten. Dem sorg- 
fältigen Beobachter kann aber nicht entgehen, daß zwischen den beiden 
Anaphaseplatten ein großes, in der Abbildung mit x bezeichnetes Chro- 








128 R. Jaretzky: 


mosom liegt, das noch nicht die „‚disjunction“ eingegangen ist. Die ver- 
zögerte Wanderung einzelner Chromosomen an die Pole ist aber nur als 
eine Ausnahmeerscheinung zu bewerten, denn, wie ich an zahlreichen 
Seitenansichten heterotyper Anaphasen beobachten konnte, in der Regel 
wandern alle Chromosomen gleichzeitig an die Pole. Ich habe demzu- 
folge auch sehr häufig vollkommen klare 12chromosomige Platten in der 
homöotypen Teilungsphase gesehen. Eine Verklumpung einzelner Chro- 
mosomen kann gelegentlich zur Bildung von 10- bzw. 11chromosomigen 
Platten führen, doch wird man diese Irreführung sofort gewahr, wenn 
man die Typen der einzelnen Chromosomengrößen zahlenmäßig ver- 
gleicht. 

Eine Nachprüfung der Chromosomenzahl von C. crenata Stmp. und 
Zucc. ist mir leider nicht möglich gewesen, da die Präparate verloren 
gegangen sind. Dagegen vermochte ich die Chromosomenzahl von 
C. dentata Borcxu. sicher zu bestimmen. Es lagen mir zahlreiche Stadien 

> _ der hetero- sowie homöotypen Teilung vor, 

Jp ' aber nie bekam ich ein Bild zu Gesicht, das 

/ \ 4 eine einwandfreie Zählung zugelassen hätte. 

( ( \ DieChromosomen waren sehr stark verklumpt, 

v so daB es nicht immer gelang, die Umrisse 

der Einheiten genau festzulegen. Unter dem 

- Eindruck der vorliegenden Ergebnisse an C. 

Abb. 15. eee eS sativa habe ich immer wieder versucht, aus 

den Bildern 12 Chromosomen herauszulesen. 

Eine einwandfreie Zählung gestattete hingegen das Diakinesestadium. 

Ich habe mir unter Hunderten von gut präparierten Kernen ein Dutzend 

nicht angeschnittener Kerne herausgesucht und deren Inhalte genau 

studiert. Das Ergebnis einer solchen Zählung habe ich bildlich (Abb. 15) 

festgehalten, wir sehen 12 Gemini, die mit Ausnahme des einen Paares 
als univalente Gebilde erscheinen. 

Carpinus. — Die von WETzEL für Carpinus betulus L. angegebene 
Chromosomenzahl ist richtig. Schon die Diakinese läßt deutlich 8 Ge- 
mini erkennen, deren Partner meist parallel nebeneinander liegen, ge- 
legentlich aber auch miteinander verschmelzen und dann eine bivalente 
Einheit bilden. Die Polplatten der hetero- wie homöotypen Teilung 
zeigen einwandfrei 8 Chromosomen. 

Ostrya. — Die von WETzeEL in den Pollenmutterzellen von Ostrya 
carpinifolia Scop. ermittelte Chromosomenzahl (x — 8) ist richtig. 

Corylus. — Den Angaben WETzZELs über die Chromosomenzahlen von 
Corylus avellana L., Corylus maxima Mit. und Corylus americana MILL. 
kann ich nichts hinzufügen, die haploide Chromosomenzahl ist 11. Nur 
bei Corylus rostrata Arr. var. mandschurica Maxim. bin ich mir nicht ganz 
klar darüber geworden, ob wir auch hier die gleiche Chromosomenzahl 
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haben. Die Polplatten waren nie vollkommen horizontal gelagert, einige 
der äuBerst kleinen Chromosomen überdeckten sich und erschwerten so- 
mit das Zählen ungemein; bisweilen glaubte ich nur 10 Chromosomen 
zu zählen. Auchdie Diakinesebilder waren nicht so deutlich, daß man eine 
einwandfreie Zahlung hatte durchfiihren kénnen. Es ist aber durchaus 
wahrscheinlich, daß auch diese Art haploid 11 Chromosomen besitzt. 

Betula. — Aus der Gattung Betula hatte WerzeL 3 Arten in Bear- 
beitung gehabt, aber nur die Präparate von Betula nana L. gestatteten 
ihm eine genaue Bestimmung der Chromosomenzahl. Bei Betula hu- 
milis SCHRANK „erlaubten dauernd auftretende Verklumpungen der 
Chromosomen keine klare Zählung“ (WerzeL, 8.263). Über die 3te Art, 
Betula urticifolia REGEL, äußert sich WETZEL überhaupt nicht. Was nun 
Betula nana betrifft, so kann ich die von WETZEL angegebene Haploid- 
zahl 14 bestätigen. Da die Chromosomen in der hetero-wie homöotypen 
Metaphase isoliert liegen, kann man sich leicht davon überzeugen, daß 


Abb. 16. Heterotype Polplatte von Betula Abb.17. Desgl. von Betula urticifolia REGEL 
humilis SCHR. (x = 14). (w =28). 

sie in ihrer Größe etwas voneinander differieren. Nur gelegentlich kom- 
men Verklumpungen einzelner Chromosomen vor, doch sind sie als solche 
sofort zu erkennen. Betula humilis zeigt ein Chromosomenbild, das mit 
dem von Betula nana zum Verwechseln ähnlich ist. Verklumpungen 
treten hier keineswegs häufiger auf als bei Betula nana, und so war es mir 
leicht méglich, die Chromosomenzahl sicher zu bestimmen. Schon die 
Spätdiakinese, besonders aber die Ubergangsstadien zur Metaphase, 
ließen keinen Zweifel darüber aufkommen, daß humilis haploid 14 Chro- 
mosomen besitzt. Einwandfreie Zählungen ermöglichten auch einige 
heterotype Polplatten. Die Chromosomen zeigen, wie aus Abb. 16 her- 
vorgeht, nur geringe Größenunterschiede. 

Karyologisch interessant ist die 3te Art, Betula urticifolia, die ich als 
tetraploide Pflanze erkannte. Polyploidie ist in der Gattung Betula 
durchaus nicht selten, schon HeLms und JORGENSEN (1925) hatten bei 
Betula pubescens, einer sehr nahe verwandten Form unserer urticifolia, 
28 Chromosomen festgestellt, und in letzter Zeit konnte WooDwoRTH 
(1929) den Nachweis erbringen, daß auch Betula pumila L. tetraploid ist, 

Planta Bd. 10. 9 
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Betula grossa Sie. und Zuoc., lutea Micux. und andere sogar hexaploid 
(x = 42) sind. Bemerkenswert an unserer Betula urticifolia ist nun die 
starke Affinität zwischen den homologen Chromosomen, die in der paar- 
weisen Anordnung zum Ausdruck kommt. Wie uns die Abb. (17) einer 
heterotypen Metaphase zeigt, treten 26 Chromosomen paarweise zu- 
sammen, bisweilen so dicht, daB man das Paar für eine univalente Ein- 
heit halten kénnte. Nur das 27. und 28. Chromosom liegen etwas von- 
einander entfernt, geben aber immer noch unverkennbar ihre Zu- 
sammengehörigkeit zu erkennen. Bisher sind nur wenige Pflanzen be- 
kannt geworden, die dieses merkwürdige Verhalten zeigen. Bei Arcto- 
staphylos uva ursi liegen nach HAGErRUPr (1928) die nämlichen Verhält- 
nisse vor, bei Empetrum hermaphroditum (Hacerur 1927) ist die Affinität 
gar so stark, daß es zu einer Verschmelzung der homologen Partner 
kommt und in der heterotypen Metaphase nur 13 statt 26 Chromosomen 
zu erkennen sind. Auch bei Canna aureo-vittata gigas können die homo- 
logen Chromosomen miteinander verschmelzen und tetravalente Ein- 
heiten in wechselnder Zahl bilden (Honına 1928). In der homöotypen 
Phase von Betula urticifolia treffen wir ganz andere Verhältnisse an; 
hier liegen die 28 Chromosomen stets deutlich voneinander getrennt, von 
einer paarweisen Anordnung konnte ich nie auch nur die leiseste An- 
deutung finden. Ob die Trennung der Paare bereits in der Anaphase des 
heterotypen Teilungsschrittes erfolgt, wie es HAGERUP bei Empetrum 
und Arctostaphylos gefunden hat, vermochte ich nicht mit Sicherheit zu 
entscheiden. Auf jeden Fall spricht diese Beobachtung an Betula urtici- 
folia deutlich für meine früheren Ausführungen (JARETZKY, 1928), daß der 
Affinitätsgrad in der Metaphase den Höhepunkt erreicht und von der 
Anaphase an allmählich abklingt. Ist der Affinitätsgrad recht groß, so 
wird die Sammelchromosomenbildung über die Metaphase hinaus erhalten 
bleiben und sich vielleicht über den ganzen Lebenszyklus erstrecken. Wir 
hätten dann eine ,,verkappte Polyploidie“ vor uns, wie ich sie für einige 
Polygonum- und Rumex-Arten wahrscheinlich machen konnte. 

Alnus. — Von den Alnus-Arten habe ich Alnus viridis (CHAIx.) D.C. 
der eingehendsten Untersuchung unterzogen. In der friihen Diakinese 
können wir schon 14 Gemini in der Nähe der Kernwand liegen sehen und 
finden somit hier schon die Angabe Werzers bestätigt; die Gemini- 
partner sind etwas stäbchenförmig ausgezogen, mehr oder minder ge- 
krümmt und liegen entweder parallel nebeneinander oder bilden Ringe. 
Der Nukleolus ist in diesem Stadium noch deutlich sichtbar, obwohl die 
Tinktion bereits merklich abgenommen hat, er verliert aber nach und 
nach das Farbstoffspeicherungsvermögen vollkommen und entzieht sich 
somit unserer Wahrnehmung. Mit dieser Veränderung des Nukleolus 
geht auch eine solche der Gemini einher. Im gleichen Maße wie die Tink- 
tionsfähigkeit der Nukleolen abnimmt, nimmt die der Chromosomen zu; 
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zu gleicher Zeit erfolgt auch eine Formanderung der Geminipartner. Die 
Faden werden mehr und mehr kontrahiert, wobei die einzelnen Partner 
dichter aneinander zu liegen kommen, bis sie schlieBlich eine Einheit vor 
täuschen. Wir sehen also in der Spätdiakinese inmitten der Kernwand 
nur noch 14 bivalente Chromosomen (Abb. 18). Diese Vorgänge lassen 
sich bei Alnus besonders giinstig verfolgen, weil die Entwicklung der 
Pollenmutterzellen in einem Pollenfach nicht synchron abläuft, sondern 
von der Basis nach der Spitze zu allmahlich fortschreitet. In denr gerade 
zur Besprechung vorliegenden, längsgeschnittenen Pollenfach können 


wir die Entwicklung von der frühen Diakinese bis zur Interkinese in. 


chronologischer Aufeinanderfolge- studieren. Der Übergang von der 
Spätdiakinese zur Metaphase wird durch die Auflösung der Kernmem- 
bran eingeleitet. Ich konnte nach den vorliegenden Präparaten nicht ent- 
scheiden, ob eine mehrpolige Spindel angelegt wird, hingegen hatte ich 
den Eindruck, als ob der Kern noch vor Auf- > et 

lösung der Membran eine geringe Kontrak- / >. 
tion erfährt, die die einzelnen Bivalenten u \ 


dichter zusammenbringt. In diesem Stadium / as é \ 
| 





können wir die ersten Anfänge einer zwei- 

poligen Spindel wahrnehmen. Wie im ein- \ | % 

zelnen die Spindelfasern nach Auflösung der \ 

Kernmembran in den Kernraum vorstoßen, \ 
konnte ich nicht feststellen, da die Spindel en A 
in dem mit Carnoy fixierten Material doch : 
nur recht undeutlich in Erscheinung tritt. 
Auf der fertig gebildeten Spindel liegen die 
Chromosomen zunächst wahllos verteilt, und wir würden dieses Stadium 
zweifellos als eine unregelmäBige Anaphase ansehen, wenn wir nicht 
durch die Aufeinanderfolge der einzelnen Stadien über die tatsäch- 
lichen Verhältnisse unterrichtet wären. Die Chromosomen wandern 
nicht an die Pole, sondern in die Äquatorialebene und bilden dort die 
Metaphasenplatte. Die Zählung der Chromosomen in diesem Stadium 
ist überaus leicht. Man sieht die 14 kugeligen Chromosomen in relativ 
weiten Abständen voneinander liegen, so daß man ohne große Mühe 
einen Vergleich der Chromosomengrößen anstellen kann, und dieser Ver- 
gleich ergibt, daß die Chromosomen von annähernd gleicher Gestalt sind. 
Die Trennung der Partner erfolgt regelmäßig, Nachzügler treten nicht 
auf. In der Telophase legen sich die Chromosomen so dicht zusammen, 
daß man einzelne Strukturen nicht mehr erkennen kann. In diesem Zu- 
stand wird die neue Kernmembran gebildet, worauf sich der Chromo- 
somenkomplex wieder auflockert und zwischen den einzelnen Gliedern 
eine hyaline Substanz erkennen läßt. In diesem frühen Stadium der In- 
terkinese sind die Einheiten noch recht deutlich zu zählen, aber nach und 


i 


Abb. 18. Diakinese von Alnus viridis 
D. C. 
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nach lockert sich ein jedes Chromosom auf, und mit dem Fortschreiten 
dieser Auflockerung geht das Sichtbarwerden eines Spaltes einher, der 
sich immer mehr erweitert, bis schlieBlich zwei selbständige Gebilde ent- 
standen sind, die noch durch Fäden und Anastomosen zusammenhängen. 
Es sind dies die Längshälften der Chromosomen, die in der homöotypen 
Teilung auf die beiden Pole verteilt werden. In der Hochinterkinese 
liegen die beiden Spalthälften mitunter so weit auseinander, daß man ge- 
neigt ist, sie für je eine volle Einheit anzusehen, und das macht gerade 
dieses Stadium für das Zählen der Chromosomen ungeeignet. Hiermit 
schloß die Entwicklung in dem Pollenfach ab. Über das weitere Schick- 
sal des Interkinesekernes gab mir aber ein zweites Pollenfach Auskunft. 
Danach eilen nach einer längeren Zeit die getrennten Spalthälften wieder 
aufeinander zu, legen sich so dicht aneinander, daß man von einem Spalt 
in vielen Fällen überhaupt nichts mehr sehen kann. Erst jetzt setzt die 
Bildung der Spindel und Auflösung der Kernmembran ein. 

Die allmähliche Aufeinanderfolge der einzelnen Teilungsschritte bietet 
aber noch einen weiteren Vorteil. Wir können durch einen zahlenmäßigen 
Vergleich der einzelnen Stadien Rückschlüsse auf die Schnelligkeit der 
ablaufenden Teilungsprozesse ziehen. Die Feststellung der relativen 
Ablaufsgeschwindigkeiten meiotischer Teilvorgänge erschien mir sehr 
wünschenswert, da hierüber bisher noch keine Angaben vorliegen. 
Meines Wissens hat man bei höheren Pflanzen nur einmal versucht, die 
einzelnen Phasen der Mitose zeitlich festzulegen. Lavsauıs (1919) gibt 
als Ergebnis seiner Untersuchungen an Wurzelspitzen von Allium cepa 
an, daß bei 20° C das Ruhestadium 159, die Prophase 74, die Metaphase 1, 
die Anaphase 3 und die Telophase 4,6 Minuten dauert. Bei höherer bzw. 
niederer Temperatur ändern sich die Zeitdauern nur absolut, nicht rela- 
tiv. Es ist mir natürlich nicht möglich, aus meinen Präparaten auf die 
absolute Dauer der Einzelvorgänge zu schließen, aber auch die relativen 
Zeiten werden uns wertvolle Vergleichswerte geben. 

Um die relativen Zeiten der meiotischen Teilvorgänge zu bestimmen, 
kann man einfach so vorgehen, daß man die Zahl der Zellreihen für einen 
jeden Teilungsschritt zählt. Den Ablauf der ganzen Meiosis kann natür- 
lich eine solche Berechnung nicht umfassen, da wir ja nur immer be- 
stimmte Perioden in einem Pollenfach vorfinden. In dem ersten zur Be- 
rechnung herangezogenem Fach waren von der Basis an gerechnet 
7 Reihen mit Spätdiakinese, es folgten 3 Zellreihen, in denen wir die Auf- 
lösung der Kernmembran und die Einordnung der Chromosomen in die 
Spindel beobachten konnten, die Metaphase umfaßte 6 Zellreihen, die 
Anaphase war auf 2 Zellreihen verteilt, sie trat in den der inneren, also ge- 
schützteren, Seite angelagerten Zellen bereits in der 16ten Reihe auf, in 
den Zellen der weniger geschützten äußeren Seite hingegen erst in der 17ten 
Reihe. Die Anaphase wird sehr rasch vollzogen, denn in der 17ten Reihe 
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begegnen wir neben der eben erwahnten Anaphase auch schon der voll- 
standig durchgefiihrten Telophase. Die Telophase läuft ebenfalls recht 
schnell ab, immerhin aber doch bedeutend langsamer als die Anaphase, 
denn wir haben stets 1—2 volle Zellreihen in diesem Stadium. Die Um- 
wandlung in den Interkinesekern vollzieht sich rasch. Die Interkinese 
dauert recht lange, konnte ich doch in diesem Pollenfach noch 9 Reihen 
Zellen feststellen, in denen gerade der Héhepunkt der Interkinese er- 
reicht war. Stellen wir die erhaltenen Zahlen zusammen, so bekommen 
wir : fiir die Einordnung der Chromosomen in die Spindel die beliebig ge- 
wählte Zeitdauer 3, für die Metaphase 6, fiir die Anaphase 1, für die 
Telophase 2. Genauere Ergebnisse werden wir natiirlich erhalten, wenn 
wir die Zellen eines jeden Stadiums zählen. Ich habe solche Zellzäh- 
lungen an 20 Pollenfachschnitten verschiedener Bliiten durchgefiihrt, die 
Ergebnisse waren aber stets annähernd die gleichen und stimmten 
mit den eben aufgefiihrten fast vollkommen iiberein. Hier sei eine 
dieser Zählungen genau aufgefiihrt: 12 Zellen, in denen sich die Chro- 
mosomen der Diakinese in die Aquatorialplatte einstellen, 22 Zellen mit 
typischer Metaphase, 3 Zellen in Anaphase und 7 Zellen in Telophase. 
Teilen wir diese Zahlen durch 4, so erhalten wir nahezu das oben an- 
gegebene Verhältnis, nämlich 3:5,5:0,75:1,8. Ich habe noch an zahl- 
reichen anderen Schnitten die Reihenzählung durchgeführt und immer 
wieder die eben gemachten Angaben bestätigt gefunden. 

Vergleichen wir die an Alnus gewonnenen Ergebnisse mit denen 
LAUGHLINS, so werden wir eine gewaltige Diskrepanz feststellen. Nach 
LAuGHLIN läuft die Metaphase bedeutend rascher als die Telophase, 
ja selbst als die Anaphase ab, während nach meinen Befunden umge- 
kehrt die Metaphase am längsten dauert, und die Anaphase der schnellste 
Teilungsvorgang ist. Sollte dieser gewaltige Unterschied in der Ver- 
schiedenheit der Arten begründet sein? Oder weicht bei höheren Pflanzen 
jede meiotische Teilung grundsätzlich von einer gewöhnlichen Mitose hin- 
sichtlich der relativen Ablaufsgeschwindigkeiten der einzelnen Teil- 
vorgänge ab? Wenn auch nur weitere Untersuchungen ähnlicher Art eine 
klare Entscheidung bringen können, möchte ich doch meine Meinung 
hierüber dahingehend zum Ausdruck bringen, daß die Ablaufsgeschwin- 
digkeiten der meiotischen sowie der mitotischen Teilvorgänge bei allen 
Organismen im gleichen Verhältnis zueinander stehen und möchte diese 
Auffassung durch den Hinweis begründen, daß andere Forscher an 
Protisten, Algen usw. Teilungszeiten ermittelten, die mit den von mir ge- 
fundenen Verhältniszahlen gut übereinstimmten. M. und W. Lewis 
(1917) stellten in den Mesenchymzellen des Huhns, die sie bei 39° C in 
Kultur hielten, folgende Teilungszeiten fest: Prophase 5—50 Minuten, 
gewöhnlich mehr als 30 Minuten ; Metaphase 1—15 Minuten, in der Regel 
2—10 Minuten; Anaphase 1—5 Minuten, gewöhnlich 2—3 Minuten; 
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Telophase bis zur Zytokinese 2—13 Minuten, gewöhnlich 3— 6 Minuten; 
telophasische Rekonstruktion der Tochterkerne 30—120 Minuten. Bei 
der Braunalge Sphacelaria fusca, die bei einer Temperatur von 17—18° C 
gehalten war, beobachtete W. ZIMMERMANN (1923), daß die Prophase in 
10 Minuten, die Metaphase in 7 Minuten, die Anaphase in 4 Minuten und 
die Telophase in 9 Minuten abläuft. In letzter Zeit hat BËLAË die bisher 
bekannten Phasenzeiten einiger Protisten tabellarisch zusammengestellt 
(1926, S. 126ff.). Wir entnehmen dieser Zusammenstellung einige Bei- 
spiele: 




















Dauer Telophase bis 
pare Bred Metaphase Anaphase zur deutlichen 
Metaphase Abgrenzung 
= der Tochterkerne 
Euglypha spec. .. . 7’ 18’ 6’ gr 
Actinophrys sol. . . . 2’ | 3e 9 7 
Chlamydo phrys minor . > 2 30” 130" 


Wir sehen also, daß die Befunde LAUGHLINS nicht nur den Ergeb- 
nissen an Alnus, sondern auch allen bisherigen Angaben über Phasen- 
zeiten entgegengesetzt sind. Sollte LAUGHLIN einer Täuschung zum 
Opfer gefallen sein, war die Versuchsanordnung nicht einwandfrei, oder 
lagen in den Wurzelspitzen von Allium anormale Verhältnisse vor? Wir 
werden jedenfalls gut tun, die Ergebnisse LAUGHLINS so lange unberiick- 
sichtigt zu lassen, bis sie von anderer Seite eine Bestätigung erfahren 
haben. Dann dürfen wir aus den vorliegenden Angaben folgenden für 
das ganze Organismenreich allgemein gültigen Satz ableiten: Das Stadium 
der Äquatorialplatte dauert relativ lange, die Anaphase verläuft sehr 
rasch, die Telophase umfaßt eine mittlere Zeitspanne, kann aber auch 
gelegentlich an die Ablaufszeit der Metaphase heranreichen. Mitotische 
und meiotische Teilungsprozesse verhalten sich gleich. 

Bei den übrigen Arten habe ich mich mit der Feststellung der Chro- 
mosomenzahl begnügt, ich möchte aber auf Grund einer flüchtigen Be- 
trachtung der gesamten meiotischen Vorgänge von Alnus incana an- 
nehmen, daß auch bei den übrigen Alnus-Arten die Verhältnisse den oben 
beschriebenen gleichen. Bei Alnus incana MoEncH., Alnus glutinosa 
var. vulgaris SPACH. und Alnus rubra Bona. fand ich die von WETZEL 
angegebene Haploidzahl 14 bestätigt. Das Idiogramm der einzelnen 
Arten weist mehr oder minder große Verschiedenheiten auf. Während 
bei Alnus incana und viridis alle Chromosomen annähernd gleiche Größe 
besitzen, finden wir bei Alnus rubra eine recht große Einheit, 8 mittlere 
und 5 kleine Einheiten vor (Abb. 19). 

Alnus cordata Desr. var. genuina RecEez und Alnus subcordata 
C. A. Mey besitzen 21 Chromosomen, sind also triploid. Erscheint uns 
nach meinen obigen Ausführungen die Fehlzählung WETZELs bei Quercus, 
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Castanea und Fagus verständlich, so ist es uns unbegreiflich, wie es 
WerTzEL fertig gebracht hat, uns von der Zahl 14 bei diesen Arten zu 
überzeugen, da schon ihre zahlreichen Diakinesebilder bei oberfläch- 
licher Betrachtung darüber AufschluB geben, daB es sich um polyploide 
Formen handelt. Eine Zählung der Chromosomen im Diakinesestadium 
ist äußerst schwierig, weit besser eignen sich dazu die Übergangsstadien 
zur Metaphase, in denen ich mehrfach 19—21 Chromosomen sicherstellen 


Abb. 19. Abb. 20. Abb. 21 
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Abb. 22. Abb. 23. 


Abb. 19. Heterotype Polplatte von Alnus rubra BONG. (x = 14); Abb. 20. Desgl. von Alnus corduta 

DESF. var. genwina REGEL (x =21); Abb. 21. Homöotype Metaphase von Alnus subcordatu C. A. 

MEY (x= 21); Abb. 22. Seitenansicht der heterotypen Teilung von Alnus subcordata mit Nach- 
züglern; Abb. 23. Heterotype Teilung von Alnus japonica 8. et Z. (x = 28). 


konnte. Gute Polplatten sind selten, erst nach langem Suchen gelang es mir 
bei Alnus cordata eine gut orientierte Metaphase der heterotypen Teilung 
zu finden, die 21 Chromosomen erkennen ließ (Abb. 20). Eine homöotype 
Metaphasenplatte von Alnus subcordata ist weniger deutlich; hier liegen 
16 Chromosomen relativ frei, 2 Chromosomen berühren sich sehr innig 
(y), während die restlichen 3 Chromosomen vermutlich in dem mit x be- 
zeichneten Komplex zu suchen sind (Abb. 21). Die Reduktionsteilung 
verläuft bei subcordata mehr oder weniger unregelmäßig, Nachzügler sind 
recht häufig zu beobachten (Abb. 22). 
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Alnus japonica Sizes. und Zucc. müssen wir wohl als eine tetraploide 
Form ansprechen. Auch hier ließen die zahlreichen Diakinesen schon 
beim ersten Blick Polyploidie vermuten. Eine genaue Zählung der 
Chromosomen war noch schwieriger als bei den beiden triploiden Arten. 
Es gelang mir nach vieler Mühe, eine etwas schräg geschnittene Meta- 
phasenplatte der heterotypen Teilung zu erhalten (Abb. 23), in der wir 
25 Einheiten recht deutlich neben einem größeren, langausgezogenen 
Komplex erkennen können, der vermutlich, wie bei Alnus subcordata, aus 
3 Chromosomen besteht. 


Zusammenfassung. 

Die von WETZEL für Carpinus (x= 8), Ostrya (x — 8), Corylus 
(x = 11) und Betula nana (x = 14) angegebenen Chromosomenzahlen 
sind richtig. Aus der Gattung Betula wurde des weiteren noch die Chro- 
mosomenzahl von Betula humilis (x = i4) und Betula urticifolia (x= 28) 
bestimmt. 

Die Gattung Alnus zeigt nicht die Gleichförmigkeit im Chromo- 
somenbestand, wie es die Angaben WETzELs glaubhaft machen wollen. 
Die Haploidzahl 14 fand ich nur bei 4 Arten vor, Alnus cordata und Alnus 
subcordata sind triploid (x = 21), Alnus japonica weist gar einen tetra- 
ploiden Satz auf (x — 28). 

Die Chromosomenzahl der 11 von WETzEL untersuchten Quercus- 
Arten ist nicht 11, sondern 12. Damit hat sich eine Einförmigkeit im 
Chromosomenbestand der Gattung Quercus ergeben, wie wir sie nur selten 
im Pflanzenreich antreffen. Unter den 16 bisher untersuchten Arten be- 
findet sich nicht eine polyploide Form. 

Die Einförmigkeit des Chromosomenbestandes scheint sich über die 
ganze Familie der Fagaceen zu erstrecken, denn auch Fagus und Casta- 
nea besitzen 12 Chromosomen. 

Bei Alnus viridis wurden vermittels statistischer Berechnungen die 
Ablaufsgeschwindigkeiten der einzelnen meiotischen Teilvorgänge er- 
mittelt. Die Ergebnisse stehen im Widerspruch mit den Befunden 
LavUGHLINs an den Kernen der Wurzelspitzen von Allium cepa, stimmen 
aber gut mit den Ergebnissen anderer Forscher an Protisten, Algen und 
am Huhn überein. Danach sind die Ablaufsgeschwindigkeiten meiotischer 
und mitotischer Teilprozesse im ganzen Organismenreich relativ gleich. 
Die Metaphase dauert am längsten, die Anaphase läuft am raschesten 
ab, die Telophase umfaßt gewöhnlich eine mittlere Zeitspanne. 
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MIT WELCHEN DRUCKKRAFTEN ARBEITET 
DER SCHLEUDERMECHANISMUS DER SPRITZGURKE? 
UNTERSUCHUNGEN AN ECBALLIUM ELATERIUM RICH. 
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Fritz OVERBECK 
(Frankfurt a. M.). 

Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 15. November 1929.) 


Über den Spritzmechanismus von Ecballium elaterium hat uns 

v. GUTTENBERG eine eingehende Darstellung gegeben, die den Bau und 
die Funktion dieser eigenartigen Schleudereinrichtung in allen wesent- 
lichen Zügen klar legt. Eine Nachuntersuchung von ZIEGENSPECK hat 
neuerdings die Ergebnisse v. GUTTENBERGS 
noch einmal bestätigen können!. In aller Kürze 
sei hier das Bild des Mechanismus umrissen. 
Auf einem senkrecht nach oben wachsenden 
Stiel sitzt in etwa 15—25 cm Entfernung über 
dem Erdboden die eiförmige, im reifen Zustand 
4—5 cm lange Frucht, und zwar ist sie, da der 
Stiel am Ende eine scharfe Abwärtskrümmung 
vollführt, schräg nach abwärts gerichtet. Das 
Innere der Frucht (Abb. 1) wird von einem sehr 
saftreichen, großzelligen Parenchymgewebe ein- 
genommen, in das die zahlreichen, in sechs 
Längsreihen angeordneten Samen hineinragen. 
Dieses Innenparenchym ist von einer derben 
a. og Fruchtwandung umschlossen, in der zwei ver- 
a grünes AuBengewebe der  schiedenartige Gewebeschichten voneinander zu 
re © unterscheiden sind. Die innere dieser Schichten 
erscheint weiß und besteht aus dickwandigen, 

etwa ellipsoidischen Zellen, die große lufterfüllte Interzellularen zwischen 
sich lassen. Es ist dies ein Gewebe, das sich durch große Zugfestigkeit und 
elastische Dehnbarkeit auszeichnet; seine Zellen sind quertangential ge- 
streckt. Nach außen folgt dann als zweite Schicht ein Mantel von zarterem 
chlorophyliführendem Parenchym, das auf der Außenseite der Frucht 
in große weiche Stacheln übergeht. Bei zunehmender Reife übt das 








1 Von älteren Forschern haben HILDEBRAND (Jb. f. wiss. Bot. 4 [1873/74]) 
und Rozz (J. de Bot. 8 [1894]) eine Erklärung des Spritzmechanismus versucht. 
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saftreiche Innenparenchym einen immer grôBer werdenden Druck auf 
die Fruchtwand aus. Dabei wirkt die derbe weiße Wandschicht als 
Widerstandsgewebe, wird elastisch gedehnt und in erhebliche Zugspan- 
nung versetzt. Der Stiel, der die Fruchtwandung durchsetzt und kuppen- 
förmig noch gegen das Innenparenchym vorragt, bildet einen stopfen- 
artigen Verschluß der unter Druck stehenden Frucht. In der unmittel- 
baren Umgebung des Stielansatzes liegen zartwandige hyaline Zellen, 
die ein Trennungsgewebe bilden, das bei zunehmender Fruchtreife eine 
Lockerung erfährt. Dadurch entsteht hier ein locus resistentiae minoris. 
Der Stielpfropfen wird schließlich“ herausgeschleudert, die vorher ge- 
spannte Fruchtwandung erfährt eine plötzliche Kontraktion, und der 
Fruchtinhalt mitsamt einer Schrotladung von zahlreichen Samen wird 
prasselnd herausgeschossen. Das zartwandige, saftreiche Innenparen- 
chym, dessen Innendruck bis dahin von der derben Fruchtwand ge- 
tragen wurde, zerreißt dabei und liefert die außer den Samen bei der Ex- 
plosion ausgestoßene Flüssigkeit. Bezüglich aller Einzelheiten muß auf 
die Arbeiten von v. GUTTENBERG und ZIEGENSPECK verwiesen werden. 


Unsere Untersuchung bringt keine neuen anatomischen Ergebnisse. 
Sie geht von der Frage aus, wie groß die Druckkräfte sind, die die reifende 
Frucht der Spritzgurke in solche Spannungen versetzen, daß schließ- 
lich die geschilderte heftige Explosion erfolgt. Man kann zur Beant- 
wortung dieser Frage die plasmolytische Methode heranziehen — wie 
das im folgenden auch geschehen ist —, darüber hinaus aber fordert 
die ganze Bauart der Frucht so sehr dazu heraus, außerhalb der einge- 
fahrenen Geleise noch andere Mittel und Wege zu versuchen, um zum 
Ziel zu gelangen, daß es eben diese Möglichkeit des vergleichenden 
Exp2rimentierens nach verschiedener Richtung war, die zum eigentlichen 
Anreiz zu der vorliegenden Studie wurde. 

Freilich ist es nicht das erste Mal, daß die Frage nach den hier in 
Betracht kommenden Druckkräften behandelt wird: Auch v. GUTTEN- 
BERG führt auf Grund plasmolytischer Messungen eine Überschlags- 
rechnung über den Innendruck der reifen Frucht an und kommt dabei 
zu einem Wert von etwa 27 Atmosphären. Leider sind die Ergebnisse 
unserer eigenen Untersuchungen in diesem Punkte nicht mit denen 
v. GUTTENBERGSs in Einklang zu bringen. Im folgenden soll nun über 
unsere verschiedenen Versuchsmethoden berichtet werden. 


I. Manometrische Messungen an der intakten Frucht. 
Es war ein sehr naheliegender Gedanke, der Spritzgurke — wie 
einem Druckkessel — direkt ein Manometer anzulegen, etwa in der 
Weise, daß es mit einem feinen Ansatzrohr durch die Fruchtwandung 
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bis in das Innenparenchym gestoßen wird. Freilich hegte ich zunächst 
wenig Hoffnung auf das Gelingen des Versuches, denn es mußte von 
vornherein sehr fraglich erscheinen, ob das in die Frucht gestoßene 
Rohr in der stark in Zugspannung befindlichen Fruchtwand sich 
genügend dicht einfügen ließ, und ob nicht an der Stichstelle eine 
Entladung neben dem Rohr hinaus erfolgen würde. Überraschender- 
weise aber gelang der Versuch außerordentlich gut, und zwar besonders 
dann, wenn der Einstich nicht an der Fruchtwand selber, sondern durch 
den Ansatz des Fruchtstieles hindurch vorgenommen wurde. Als Ein- 
stichrohr wurde das Ende eines Glasrohres gewählt, das zu einer konisch 
zulaufenden Kapillare mit scharf abgebrochener Spitze ausgezogen 
war. (An der Spitze besaß die Kapillare 1,5—1,8 mm äußeren Durch- 
messer.) Durch den Stielpfropfen der Frucht gestoßen, steckte die 
Kapillare recht dicht anschließend im Gewebe, während andernfalls, 
nämlich wenn die Kapillare durch die Fruchtwand gestochen wurde, 
sehr leicht Undichtigkeiten und Risse eintraten. 

Die ersten Versuche wurden mit einem offenen Quecksilbermano- 
meter vorgenommen. Der lange Schenkel, das Steigrohr, bestand aus 
einem Glasrohr von 1 mm innerem Durchmesser, der kürzere Schenkel 
erweiterte sich zu einem Quecksilbergefäß und trug dann am Ende die 
angesetzte Kapillare, die zum Anstechen der Frucht diente. Der kurze 
Schenkel war vom Quecksilbermeniskus bis zur Stichspitze vollständig 
mit Wasser gefüllt. Den verwendeten Früchten war, ehe sie auf die 
Kapillare gespießt wurden, der Stiel mit dem Rasiermesser dicht über 
seiner Ansatzstelle abgeschnitten worden. 

Das Quecksilber stieg bei diesen Versuchen tatsächlich bis zu erheb- 
licher Höhe empor und zeigte in vier Fällen beireifen Früchten einen Druck 
von 38 cm, 58 cm, 58cm und 63 cm an. Allein solche Versuche konnten 
höchstens augenfällig machen, daß überhaupt ein kräftiger Innendruck 
in der Frucht herrscht, während ihnen in quantitativer Hinsicht keine 
große Bedeutung zukommt. Da nämlich das Empordrücken des Queck- 
silbers für die Frucht mit einem entsprechenden Volumenverlust an aus- 
gepreßter Flüssigkeit verbunden ist, wird durch den höchsten Stand des 
Quecksilbers keineswegs mehr der ursprüngliche Innendruck angezeigt, 
sondern der Druck einer durch den Volumenverlust bereits mehr oder 
weniger entspannten Frucht. Wenn unser kapillares Steigrohr einen 
inneren Durchmesser von 2r = 1 mm hatte und das Quecksilber z. B. 
bis zu einer Höhe von À = 630 mm emporgedrückt wurde, so mußte 
dazu die verwendete Frucht einen Volumenverlust von rr? - h — 495 mm? 
erleiden. Das heißt aber, wenn man eine Frucht mittlerer Größe annimmt, 
daß sie bereits etwa den dritten Teil ihres ganzen Spritzsaftes verloren 
und darum eine erhebliche Entspannung erfahren haben muß. Man 
wird also um so eher quantitativen Ergebnissen näher kommen können, 
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je geringer der durch das Manometer bedingte Volumenverlust ist. 
Besser als ein offnes Manometer ist in diesem Fall ein geschlossenes, 
noch besser eins der üblichen technischen Metallmanometer, die tat- 
sächlich ein äußerst geringes Volumen an eingepreßter Flüssigkeit ver- 
brauchen. Für die weiteren Versuche wurde deshalb ein technisches 
Manometer mit einem Meßbereich von 1—10 Atmosphären verwandt, 
das vorher auf ausreichende Genauigkeit überprüft worden war. Un- 
mittelbar an das Manometer wurde eine Stichkapillare angesetzt, und das 
Manometer selbst sowie die Kapillare wurden mit Paraffinöl angefüllt. 

Die Ergebnisse unserer manometrischen Messungen sind in der 
Tabelle 1 niedergelegt. Es sei vorausgeschickt, daß die Kolonne ,,Reife- 
zustand‘ den Reifegrad der verwendeten Früchte zum Ausdruck bringen 
soll, wie er sich nach äußeren Merkmalen der Fruchtwandung und des 
Fruchtinhalts abschätzen läßt. Für die Tabelle 1 sowie bezüglich der 
weiterhin zu behandelnden Versuche bedeuten: 

„unreif“: Fruchtwandung außen völlig grün, Samen noch weiß. 

„halbreif‘“: Fruchtwandung noch grün, Samen beginnen sich zu 
bräunen; beim Anschneiden geben sich schon Spannungen zu erkennen. 

„fast reif“: Fruchtwandung, zumal auf der ,,Bauchseite“, gelblich, 
Samen völlig dunkel; beim Anschneiden der Frucht tritt bereits kräftige 
Explosion ein. 

„reif“: Fruchtwandung gelblich, Samen völligdunkel. Beim Anschnei- 
den erweisen sich die Spannungen als so groß, daß heftige Explosion 
eintritt und leicht ein Riß über die ganze Länge der Frucht erfolgt. 

Die Stufenleiter der Reife hat freilich damit noch nicht ihr Ende 
erreicht. Wir haben uns zwar bemüht, möglichst reife Früchte in den 
Rahmen unserer Versuche hineinzuziehen, konnten aber naturgemäß 
dennoch nicht die letzten Reifestadien erfassen. Bei diesen ist die Locke- 
rung des Trennungsgewebes eben schon so weit gediehen, daßdie Früchte 
bereits bei der leisesten Berührung explodieren und im unversehrten 


Tabelle 1. Manometrische Messungen an der intakten Frucht. 





























Druck in Druck in 

Nr. Datum Reifezustand }Atm. (kg proj Nr. Datum Reifezustand |Atm. (kg pro 
qem) gem) 
1 | 17. X. 29 reif 2,87 11 |17. X. 29 halbreif 2,1 
2 |17. X. 29 » 2,6 12 | 18. X. 29 unreif 1,8 
3 | 17. X. 29 ra 2,5 13 | 18. X. 29 te 1,8 
4 |17. X. 29 ei 2.5 14 | 17. X. 29 ” 1,7 
5 118. X. 29 # 2,5 15 | 18. X. 29 5 1,6 
6 |18. X. 29 > 2,5 16 |17.X. 29 * 1,4 
711122 fast reif 2,4 17 |18. X. 29 | klein, unreif 1,2 
8 |18. X. 29] dasselbe 2,3 18 | 18. X. 29] dasselbe 1,0 
9 | 17. X. 29 - 2,2 19 | 18. X. 29 a 0,9 
10 | 17. X. 29] halb reif 2,15 20 | 18. X. 29 ” 0,6 
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Zustand einen Transport ins Laboratorium nicht mehr vertragen. So 
konnte durch die oben dargestellte Methode also nicht der Druck er- 
mittelt werden, der bei diesen reifsten Friichten zum HerausschieBen 
des Stieles führen würde. 

Werfen wir einen Blick auf die Tabelle, so zeigt sich ein wesentlich 
anderes Bild als bei den wenigen Vorversuchen mit offenem Queck- 
silbermanometer. Fiir reife Friichte liegen die angezeigten Drucke jetzt 
sehr viel höher und ergeben auffallend übereinstimmende Werte, die sich 
zwischen 2,5 und 2,87 Atmosphären bewegen. Es tritt dann weiterhin 
eine regelmäßige Staffelung der Druckhöhen hervor, die zum Reife- 
zustand der verwendeten Früchte in Beziehung steht. Bei ganz unreifen, 
noch kleinen Früchten finden wir Drucke von 0,6—1,4 Atmosphären. Es 
sind das Früchte, deren Samen noch klein, weich und weiß sind, und 
deren Wandung beim Anschneiden erst geringfügige Spannungen er- 
kennen läßt. Von diesen jungen Früchten ausgehend, führt dann eine 
fortlaufende Stufenleiter der Werte durch alle Reifestadien hindurch 
bis zu dem gemessenen Maximalwert von 2,87 Atmosphären. 

Was hier gemessen wurde, ist, um es noch einmal zu sagen, der 
Gewebedruck des Innenparenchyms gegen die elastisch gespannte 
Fruchtwand, also jene Größe, die für das Herausschießen des Frucht- 
stiels unmittelbar maßgebend ist. Ob die gewonnenen Werte den tat- 
sächlichen Verhältnissen gut entsprechen, wird sich weiterhin zeigen, 
wenn sie zu den Ergebnissen andersartiger Methoden in Beziehung ge- 
setzt werden können. Auf eines sei an dieser Stelle noch hingewiesen, 
daß sich nämlich die dargestellte Methode in ganz ausgezeichneter Weise 
zu Demonstrationsversuchen im Hörsal eignet. Wenn das Metallmano- 
meter unter ein Epidiaskop gelegt wird, und die Einstichkapillare seitlich 
unter dem Projektionsapparat heraussteht, läßt sich in bequemster Weise 
die Spritzgurke ansetzen und die Druckwirkung vorführen. Und falls 
das Manometer klein genug und die Kapillare kurz genug gewählt wird, 
kann auch das Anstechen der Frucht selber neben dem Manometer auf 
der Leinwand sichtbar gemacht werden. Zur Beschleunigung des Ma- 
nometerausschlags empfiehlt es sich, die Frucht auf der Kapillare vor- 
sichtig seitlich hin und her zu bewegen, damit die Kapillarenspitze das 
Zerreißen und Entladen des Innenparenchyms befördert. Im übrigen 
ist natürlich sorgfältiges Füllen des Manometers und der Kapillare mit 
Öl, unter Vermeidung von Luftblasen, Vorbedingung für quantitatives 
Gelingen des Versuches. 


II. Manometrische Messungen bei künstlichem Innendruck. 

Die im folgenden angewandte Methode geht darauf hinaus, durch 
künstlich erzeugten Innendruck in der reifen Frucht ein Herausschießen 
des Fruchtstiels zu bewirken und an einem gleichzeitig eingeschalteten 
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Manometer den hierzu benôtigten Druck abzulesen. Die Versuchsan- 
ordnung wird durch die Abb. 2 erläutert: Eine reife Frucht ist zunächst 
durch Anschneiden am apikalen, dem Stielansatz abgekehrten Ende, 
entleert und entspannt worden. Sodann wurde sie über den Rohransatz 
(R) einer Öldruckpumpe gezogen und mit Isolierband und Bindfaden 
möglichst gut befestigt. In der Pumpe (Firma Fritz Köhler, Leipzig), 
die mir vom hiesigen physikalischen Institut zur Verfügung gestellt 





Abb. 2. (Erklärung im Text.) 


wurde, läßt sich in einfacher Weise ein am Manometer (M) abzulesen- 
der Druck erzeugen, indem eine Schraubspindel (8) in eine mit dick- 
flüssigem Zylinderöl angefüllte Druckkammer (D) hineingeschraubt 


wird. Die zur Ecballium-Frucht führende Rohrleitung 
ist ebenfalls völlig mit Zylinderöl angefüllt, so daß 
also beim Anziehen der Schraubspindel das Öl in die 
Frucht selber hineingepreßt und bei steigendem 
Druck schließlich ein Herausschießen des Stielan- 
satzes bewirkt wird. 


Über die technische Durchführung des Versuches seien 
noch einige Bemerkungen angeführt. Es geschieht bei reifen 
Früchten sehr leicht, daß bei Anschneiden am apikalen 
Ende die Explosion so heftig erfolgt, daß die Fruchtwand 
— weit über die Schnittstelle hinaus — einen langen Riß i 
bekommt, der natürlich ein weiteres Experimentieren im pp, 3, Endstück des 
gewünschten Sinne unmöglich macht. Ein solches Einreißen Rohransatzes R zur Auf- 
läßt sich aber meist vermeiden, wenn man das Rasiermesser a ¥ ng a 
ganz dicht unter der Spitze der Frucht ansetzt und zunächst der weitesten Stelle 
eine kleine Kappe von nur etwa 2 mm Dicke abhebt. Man 11,5 mm. 
schneidet dann vorsichtig in feinen Scheiben weiter, bis das 
grüne Innenparenchym in einem höchstens stecknadelkopfgroßen Punkt durch- 
zuschimmern beginnt. Dann setzt, meist nur mit einem feinen Flüssigkeitsstrahl 
beginnend, die Entladung ein, ohne daß in der Regel ein weiteres Einreißen der 
Fruchtwand erfolgt. Das einmal entstandene Loch ist dann nach der Entladung 
ohne Gefahr entsprechend zu erweitern. — Die Reste des weichen Innenparen- 
chyms und etwa noch in der Frucht verbliebene Samen wurden mit einem 
Pinsel vorsichtig entfernt, ohne das Gewebe am Stielansatz zu verletzen. Nun 
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wurde die entleerte Frucht über den passend gearbeiteten (und jetzt von der 
Pumpe abgeschraubten!) Rohransatz (R) gezogen (Abb. 3), auf dem sie gut auf- 
sitzen muBte. Von der guten Befestigung der Frucht hing im wesentlichen der 
Erfolg des Versuches ab. Fehlschläge lieBen sich nicht ganz vermeiden, denn bei 
einer Anzahl von Friichten traten Undichtigkeiten im Verband mit dem Messing- 
rohr ein. Der festeste und dichteste Verband konnte erzielt werden, wenn die 
Frucht môglichst stramm und in mehreren Lagen mit Isolierband umwickelt 
wurde, wobei das Isolierband auch um das Messingrohr griff, um ein Abgleiten 
der Frucht zu verhindern. Fest gewickelter diinner Bindfaden in dichten Win- 
dungen vervollständigte den Verband. Bei all diesen Manipulationen wurde dar- 
auf geachtet, daB die in der Nahe des Stielansatzes gelegenen Teile der Frucht 
nicht mit umwickelt und durch Deformation in Mitleidenschaft gezogen wurden. 
Nach sorgfaltiger Befestigung der Frucht wurden der Rohransatz und die Frucht 
selber mit einer Pipette voll Zylinderöl gefüllt und mit der Pumpe verschraubt. 


Die Ergebnisse von 17 Versuchen sind in der Tabelle 2 niedergelegt. 
Die Versuche Nr. 1—8 sind diejenigen, bei denen es tatsächlich gelang, 
den Stiel aus der Frucht herauszuschieBen, und zwar wurden hierzu 


Tabelle 2. Manometrische Messungen bei künstlichem Innendruck. 








Druck in Atm. | Druck in Atm. (kg | Druck in Atm. (kg 

Reife- (kgpr.qem), bei | pr. qem), bei d. Ver- | pro qem), bei dem 

Nr. tand Datum dem d.Stiel her- | band undicht wurde,| Fruchtwand platzte, 

aus geschossen | ohne daß St. heraus | ohne daB Stiel heraus 

geschossen wurde geschossen wurde 

1 reif 15. VIIL 29 4,2 — => 
2 à 29. VIIL 29 4,2 _ — 
3 m= 8. X. 29 5,0 — — 
4 Fe 28. VIIL 29 5,5 _ = 
5 fast reif | 29. VIII. 29 5,8 — — 
6 dasselbe | 8. X. 29 6,0 — — 
7 à 22. VIIL 29 6,4 — — 
8 de 28. VIII. 29 6,7 — — 
9 reif 19. VIIL 29 — 3,5 — 
10 fast reif | 23. VIIL 29 — 3,6 = 
11 dasselbe | 22. VIII. 29 — 4,5 — 
12 * 15. VIII. 29 = 5,0 _ 
13 reif 28. VIII. 29 _ 6,0 _ 
14 fast reif | 28. VIII. 29 — 7,0 = 
15 dasselbe | 29. VIIL 29 — 7,5 — 
16 ai 28. VIIL 29 — 7 9,7 
17 ie 28. VIII. 29 — — 9,9 

















Drucke benôtigt, die sich zwischen 4,2 und 6,7 Atmosphären bewegen. 
Die Protokollnummern 9—15 dagegen bezeichnen Fälle, bei denen sich 
die Befestigung der Frucht auf dem Ansatzrohr während der Versuchs- 
dauer nicht als ausreichend erwiesen hat. Bei 3,5 Atmosphären im ersten 
Falle, bei 7,5 Atmosphären im letzten Falle wurde der Verband undicht 
und ließ Öl heraustreten, ohne daß bis dahin der Fruchtstiel heraus- 








arbeitet der Schleud hanismus der Spritzgurke? 145 





geschossen worden ware. Solche Versuche wurden dann abgebrochen, 
weil unsere kleine Druckpumpe nicht genügend Öl lieferte, um trotz 
des bei Undichtigkeit eintretenden Ölverlustes weitere Drucksteigerun- 
gen zu ermöglichen. Nr. 16 und 17 schließlich bezeichnen Früchte, bei 
denen der Verband zwar in ausgezeichneter Weise dicht hielt, bei denen 
aber nicit der Stiel herausgeschossen wurde, sondern in dessen Um- 
gebung die Fruchtwand platzte. Das geschah unter einem Druck von 
9,7 bzw. 9,9 Atmosphären. 

Uberblickt man diese Befunde, so ergibt sich bezüglich der Versuche 
1—8, daß in den unverletzten, noch im normalen Zustand befindlichen 
Früchten Drucke geherrscht haben müssen, die auf alle Fälle kleiner 
waren, als die hier zum Herausschießen des Stieles mit der Ölpumpe 
benötigten Kräfte. In den Früchten Nr. 1 und 2 dürften also Innen- 
drucke von weniger als 4,2 Atmosphären geherrscht haben. Wenn nun 
die ermittelten Werte vom Versuch 1 bis zum Versuch 8 zwischen 4,2 
und 6,7 Atmosphären schwanken, so ist damit natürlich keineswegs ge- 
sagt, daß in der Frucht Nr. 8 im unverletzten normalen Zustand etwa 
ein höherer Wanddruck des Innenparenchyms geherrscht habe, als in 
der Frucht Nr. 1. Wir werden vielmehr als nächstliegendste Ursache 
für diese Schwankungen den verschiedenen Lockerungsgrad des Tren- 
nungsgewebes ansehen müssen, der sich mit fortschreitender Reife ver- 
schiebt. Daß das Trennungsgewebe während der Reife eine immer 
lockerer werdende Befestigung des Fruchtstiels vermittelt, haben 
v. GUTTENBERG und frühere Untersucher bereits berichtet, wie das 
auch unsere eigenen Erfahrungen bestätigen können. 

Interessant sind die Versuche Nr. 16 und 17. Sie zeigen, wie außer- 
ordentlich fest der Stiel an Früchten eingefügt ist, die noch nicht völlige 
Reife erlangt haben. Drucke von 9,7 und 9,9 Atmosphären haben das 
Trennungsgewebe noch nicht zu lockern vermocht, dagegen platzte 
jetzt in der Nähe des Fruchtstieles die Fruchtwandung mit einem Riß 
auf und zeigt die Grenzen ihrer Festigkeit. Wenn, wie weiterhin zu be- 
handelnde Versuche noch dartun werden, mit einem tatsächlichen 
Innendruck von etwa 2,5—3 Atmosphären zu rechnen ist, so ergibt 
sich, daß die Fruchtwand mit drei- bis vierfacher Sicherheit gebaut ist. 

Fassen wir die Erfahrungen nach der hier zur Anwendung gekom- 
menen Methode kurz zusammen: Der Fruchtstiel ist mit seinem Tren- 
nungsgewebe der Fruchtwand zunächst sehr fest eingefügt; bei schon 
ziemlich reifen Früchten ist er durch einen Druck von etwa 10 Atmo- 
sphären noch nicht herauszuschießen, während die Fruchtwand selber 
einem solchen Druck schon nicht mehr zu widerstehen vermag. Wäh- 
rend die Frucht dann die letzten Reifestadien durchläuft, erfährt das 
Trennungsgewebe rasch eine immer weiter gehende Lockerung: Die 
Atmosphärenwerte der Versuche 1—8 geben uns dabei offenbar eine 

Planta Bd. 10. 10 
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viel feiner abgestufte Skala des Reifezustandes, als sie sich nach äuBeren 
Merkmalen der Frucht gewinnen läßt. 

Über den ursprünglich auf der Wandung intakter Früchte lastenden 
Innendruck sagen die Versuche nur das aus, daß dieser Druck in jedem 
Falle kleiner gewesen sein muß, als die in der Tabelle 2 verzeichneten 
Atmosphärenwerte. 


III. Belastungsversuche des Stielansatzes bei künstlich 
entladenen Früchten. 

Eine weitere Methode, über den in der Ecballium-Frucht herrschen- 

den Druck eine Vorstellung zu gewinnen, bestand in folgendem Ver- 
fahren: 
Die Früchte wurden in der bereits beschriebenen Weise am apikalen 
Ende abgeschnitten und entladen. Anstatt nun durch Aufpumpen von 
innen den Fruchtstiel herauszuschießen, wurde untersucht, durch welche 
Zugkräfte der Stiel von außen aus der Frucht herauszuziehen war. Unter 
Zugrundelegung der Querschnittsfläche des Stielansatzes ließ sich dann 
ein der Zugkraft entsprechender Innendruck in Atmosphären berechnen. 
Die entladene Frucht ruhte, um nach Möglichkeit Verzerrungen und Ver- 
biegungen der Fruchtwand zu vermeiden, in der passend ausgedrehten 
Höhlung eines Holzklotzes, der an einem Stativ befestigt war. Die 
Höhlung war zudem mit einem Plastilinbelag ausgestrichen und trug 
unten eine Öffnung für den kurz abgeschnittenen Fruchtstiel. Am Stiel 
waren möglichst dicht an seinem Ansatz Baststreifen befestigt, die 
eine Wagschale trugen, wobei besonders sorgfältig darauf zu achten 
war, daß die angreifenden Zugkräfte möglichst genau in der Längsachse 
des Stielpfropfens zur Geltung kamen, daß also der Zug sich auf das 
Trennungsgewebe an der Stielperipherie auf allen Seiten gleichmäßig 
auswirkte. Daß dies in idealer Weise schwer zu erreichen war und sich 
natürlich auch der näheren Kontrolle entzog, bildet einen Nachteil 
dieser Zugversuche. Es wurde nun langsam die auf der Wagschale 
ruhende Belastung erhöht, bis ein Herausreißen des Fruchtstiels eintrat. 
Von dem herausgerissenen Pfropfen wurden Querschnitte angefertigt, 
auf Millimeterpapier projiziert und gezeichnet. Die Querschnittsfläche 
wurde ausgezählt und auf das wahre Maß umgerechnet. 

Die Ergebnisse der Zugversuche gibt die Tabelle 3 wieder, die nach 
steigenden Atmosphärenwerten geordnet ist, eine Anordnung, die wieder 
in verfeinerter Weise den nach äußeren Merkmalen erkennbaren Reife- 
zustand zum Ausdruck bringen dürfte. Als niedrigster Wert für das 
Herausziehen des Stieles ergibt sich der von 2,17 Atmosphären in Versuch 
Nr. 1, als höchster der von 6,18 Atmosphären in Versuch Nr. 18. Bei fünf 
„fast reifen oder ,,halbreifen“ Früchten gelang’ es überhaupt nicht, 
den Verschlußstopfen herauszuziehen, da das Trennungsgewebe noch 
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Reife- Maximale | des Sticlan- | noter Druck 
Nr. Pines od Datum ae satsesin | in Atm. (kg Bemerkungen 
gem pro qem) 

1 reif IX. 24 400 0,1832 2,17 _ 

2 1 28. VIII. 29 350 0,15778 2,22 _ 

3 > 28. VIIL 29 291 0,11185 2,60 _ 

4 he IX. 24 400 0,1530 2,61 -- 

5 aa 26. VIII. 29 461 0,17098 2,69 — 

6 à 28. VIII. 29 430 0,15591 2,76 _ 

7 A IX. 24 400 0,1358 2,94 _ 

8 . IX. 24 550 0,1790 3,07 — 

9 de IX. 24 650 0,1940 3,34 u 

10 be IX. 24 500 0,1470 3,40 — 

11 | fast reif IX. 24 600 0,1567 3,83 — 

12 | dasselbe | 28. VIII. 29 605 0,15579 3,88 — 

13 FS 28. VIIL 29 510 0,11676 4,37 — 

14 sé 26. VIII. 29 677 0,13171 5,14 — 

15 = 26. VIII. 29 852 0,16327 5,22 |Stiel durchgerise. 
16 à 26. VIII. 29 802 0,1502 5,34 dasselbe 
17 28. VIIL 29 822 0,14130 5,82 5 

18 # EX, . 24 1175 0,1900 6,18 _ 

19 5 28. VIII. 29 1175 0,18373 6,40 |Stiel durchgeriss. 
20 | halbreif | 27. VIII. 29 1176 0,11769 9,99 dasselbe 


so fest hielt, daß der Stiel außen an der Frucht abriß. (Solches Abreißen 
wird natürlich durch das unvermeidliche Einschneiden der Fäden, welche 
die Wagschale tragen, begünstigt.) In diesen Fällen wurden die Ver- 
schlußpfropfen heraus präpariert, um ihre Querschnittsfläche bestimmen 
und den der maximalen Zugkraft korrespondierenden Atmosphärenwert 
berechnen zu können. Im Versuch Nr. 20 führte das zu einem Wert von 
9,99 Atmosphären, dem also in der halbreifen Frucht das Trennungs- 
gewebe noch zu widerstehen vermochte. Den gleichen Druck vermochte 
auch bei unsern Versuchen mit künstlichem Innendruck das Trennungs- 
gewebe einer weniger reifen Frucht auszuhalten. 

Vergleichen wir die Ergebnisse der Zugversuche mit den Versuchen 
mit künstlichem Innendruck, so mag die Übereinstimmung, der all- 
gemeinen Größenordnung nach, wohl befriedigend sein, es fällt aber auf, 
daß wir bei den Zugversuchen für reife Früchte Werte gewinnen, die 
um 2 Atmosphären tiefer liegen als bei der Druckmethode. Beider Frucht 
Nr. 1 (Tabelle 3) müßte im intakten Zustand auf dem Verschlußpfropfen 
also ein Druck gelastet haben, der kleiner als 2,17 Atmosphären war. 

Zur Beurteilung dieser Differenzen dürfen zwei Umstände nicht 
außer acht gelassen werden. Zunächst ist es sehr wahrscheinlich, daß 

10* 
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in die Zugversuche der Tabelle 3 Früchte mit hineinbezogen worden 
sind, deren Reifezustand noch vorgeschrittener war, als der der reifsten 
Früchte, die bei den Versuchen mit künstlichem Innendruck zur Ver- 
wendung gekommen sind. Denn wenn beim Anschneiden und künst- 
lichen Entladen der Früchte die eingangs erwähnten Längsrisse in der 
Fruchtwand auftraten, so konnten solche Früchte nur noch für die 
Zugversuche, aber nicht mehr für die Versuche mit künstlichem Innen- 
druck verwandt werden. Da aber diese einreißenden Früchte offenbar 
gerade die allerreifsten Stadien darstellten, mußten diese Exemplare 
mit dem am weitesten gelockerten Trennungsgewebe für die Innen- 
druckversuche ausfallen. Andererseits — und das ist der zweite Umstand, 
der abgewogen werden muß — dürfte die Zugmethode insofern mit 
größerer Ungenauigkeit behaftet sein, als es trotz aller Vorsicht sehr 
schwer zu erreichen ist, daß die angreifende Zugkraft das Trennungs- 
gewebe an der ganzen Peripherie des Stieles gleichmäßig beansprucht. 
Es können lokale Überbeanspruchungen des Trennungsgewebes vor- 
kommen, mit dem Erfolg, daß bereits eine geringere Kraft zum Heraus- 
reißen des Stieles führt, als es durch einen völlig gleichmäßig wirkenden 
Innendruck erzielt würde. Diese Überlegung warnt davor, den normalen 
Innendruck, der in der reifen Frucht den Stiel herausschleudert, zu tief 
zu veranschlagen. Es mögen deshalb manche der in Tabelle 3 für reife 
Früchte verzeichneten Werte etwas zu niedrig sein. 


IV. Aufpumpen von künstlich entladenen Früchten 
auf ihr ursprüngliches Volumen. 

Bei der Entleerung erfährt die Frucht eine ganz erhebliche Kon- 
traktion ihrer vorher elastisch gespannten Wandung, wobei die Frucht 
nach den Angaben von Jost in seiner Pflanzenphysiologie sich um 14% 
ihrer Länge und um 16% ihrer Breite verkürzt. Weitere Messungen mit 
ähnlichen Ergebnissen hat v. GUTTENBERG ausgeführt (Längenverkürzung 
10,8%, Breitenverkürzung 17,3%). Etwas geringere Werte fand ZIEGEN- 
SPECK. Das Volumen der ausgespritzen Flüssigkeit einschließlich der 
ausgeschossenen Samen wurde von mir in einem geeigneten Meßzylinder 
an 12 reifen Früchten bestimmt und belief sich, der Größe nach gestaffelt, 
auf folgende Werte: 





Frucht Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 









































Inhalt incom. . . | 1,4| 1,4} 1,6} 1,7] 1,7] 1,8} 1,8] 2,2| 2,2] 2,2] 2,3 | 2,3 


Die folgenden Versuche gehen nun von der Voraussetzung aus, daß 
eine Frucht, die nach dem Ausspritzen ihres Inhalts durch Hineinpressen 
von Ol wieder auf ihr ursprüngliches Volumen gebracht wird, sich auch 
wieder im Zustand ihrer ursprünglichen Wandspannung befinden muß. 
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Der Druck, der dann zum Aufpumpen der Frucht benötigt wird, muß 
gleich dem ursprünglichen Innendruck sein. Die Versuche wurden be- 
reits im September und Oktober 1924 ausgeführt. Damals stand mir 
keine geeignete mit Manometer versehene Druckpumpe zur Verfügung, 
weshalb der zum Einpressen des Öles erforderliche Druck durch Queck- 
silber erzeugt werden mußte, ein Verfahren, 
das wegen der Höhe der Quecksilbersäule etwas 
unhandlich und wenig empfehlenswert ist. Es 
wurde folgendermaßen vorgegangen: Die zu 
untersuchende möglichst reife Frucht wurde 
durch Tordieren des Stieles zur Entladung ge- 
bracht. Der Spritzsaft und die ausgestoßenen 
Samen wurden quantitativ aufgefangen und 
ihr Volumen bestimmt. Dann wurde die Frucht 
mittels einer Pipette voll Öl gefüllt, so daß 
keinerlei Luft mehr in ihrem Innenraum ent- 
halten sein konnte, und darauf mit ihrer Off- 
nung auf die Düse D der in Abb. 4 dargestellten 
Apparatur gesetzt. Die Düse sowie das gra- 
duierte Rohr R in seinem oberen Teil enthielten 
dickflüssiges Zylinderöl, in seinem unteren Teil 
und in dem umsponnenen Druckschlauch 8 
und in dem langen Glasrohr @ befand sich 
Quecksilber. Durch Aufgießen von Quecksilber 
in das Rohr @ und entsprechendes Anheben 
dieses Rohres wurde das gleiche an R abzu- 
lesende Volumen an Öl in die Frucht gepreßt, 
das vorher als Volumen des Spritzsaftes und 
der Samen festgestellt worden war. 

Der anfechtbarste Punkt dieser Versuchs- 
anordnung ist die Befestigung der Spritzgurke 
auf der Düse D. Die Düse bestand aus einem 
konisch zulaufenden Messingansatz des Rohres 
R, und die Frucht ließ sich während des Ver- 
suches nicht anders an der stramm anpassenden S05 En FOP 
Diise befestigen, als daB sie mit dem Finger dagegen gepreBt wurde: 
Mit dem Daumen muBte ein kraftiger Gegendruck auf den Boden der 
Frucht ausgeübt werden, um diese so festzuhalten, daß keine Undichtig- 
keit an der Offnung eintrat. Die übrigen Teile der Fruchtwand blieben 
möglichst unberührt. Ein Druck, der mit dem Daumen auf den Boden 
der Frucht ausgeübt wurde, mußte natürlich zu einer gewissen Defor- 
mation der Fruchtwände führen, und es war von vornherein schwer zu 
übersehen, ob und in welchem Maße dadurch eine Fehlerhaftigkeit des 
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Versuches bedingt sein würde. Tatsache ist aber, daB die Ergebnisse 
recht gut mit den später auf andere Weise gewonnenen Befunden über- 
einstimmen, und deshalb entschloB ich mich, trotz der primitiven Me- 
thodik, auch diese Versuche anzuführen. 


Zu der Tabelle 4, die unsere Ergebnisse enthält, ist folgendes zu bemerken: 
Bei den Versuchen Nr. 1—5 ist die in die Frucht hineingepreBte Olmenge jedes- 
mal um 0,1 cem niedriger bemessen, als das Volumen des ausgespritzten Inhalts 
beträgt. Das hat seinen Grund darin, daß der in die Frucht eingeführte Teil der 











Düse D einen größeren Raum einnahm, als der ursprünglich den Verschluß bil- 
dende Stielpfropfer. Mehrfache Prüfungen ergaben, daß dieses Plus an Volumen 
Tabelle 4. 

Aus- 

gespritzter Ein- Höhe 
derQueck- | Druck in 
Nr. Datum Inhalt re = silt ule ‘Atm. Bemerkungen 

com in cm 
112 | 24.1X.24 1,6 1,5 157,4 2,07 
1 20.1X.24| 22 21 168,4 2,22 
3e | 25.1X.24 1,7 16 173,4 2,29 
je 1.X. 24 1,4 1,3 183,4 2,41 
Se | 2.X. 24) 14 1,3 193,4 2,55 
1 = | 20.1X.24 1,8 1,6 188,4 2,48 Ursprünglicher 
71 2 29.1X.24 1,8 1,3 188,4 2,48 Innendruck der in- 
s| e | 29.1X.24 1,7 1,4 195,4 2,57 takten Frucht noch 
9) 3 | 1.X. 24 2,3 1,9 223,4 2,94 nicht erreicht 




















der Düse mit etwa 0,1 ccm in Rechnung zu setzen war, die von der Menge des 
einzupressenden Oles abgezogen werden muBten. Im übrigen wurde bei der An- 
stellung der Versuche im Jahre 1924 zunächst an nichts anderes gedacht, als eben 
nur eine Orientierung über die ungefähre GréBenordnung der in Frage kommen- 
den Druckkrafte zu gewinnen, und so wurde es unterlassen, am Ende eines jeden 
Versuches die Höhe der über dem Quecksilber im Rohr R stehenden Ölsäule 
festzustellen, um ihren Druck von dem des Quecksilbers in Abzug bringen zu 
können. Es kann deshalb nachträglich die entsprechende Korrektur nur annähe- 
rungsweise in Rechnung gesetzt werden, da nur noch angegeben werden kann, 
daß im Laufe der Versuche die Höhe der Ölsäule zwischen 20 und 30 cm schwankte. 
Wenn als Mittel 25 cm angenommen werden, so üben diese bei einem spezifischen 
Gewicht des verwendeten Öls von s = 0,89 einen Druck aus, der dem einer Queck- 
silbersäule von 1,6cm entspricht. Dieser Wert ist bei den in der Tabelle 4 ange- 
führten Hg-Höhen in Abzug gebracht worden. Im übrigen zeigt die Geringfügig- 
keit des Öldruckes, daß es praktisch nicht ins Gewicht fällt, in welchem Maße die 
Höhe der Ölsäule bei den einzelnen Versuchen zwischen 20 und 30 em variierte. 


Überblickt man die Daten der Tabelle 4, so ist festzustellen, daß 
sie sich auf das beste in den Rahmen der bisher gewonnenen Erfah- 
rungen einfügen. Bei den Versuchen Nr. 1—5 gelang es tatsächlich, die 
erforderliche Ölmenge in die Frucht hineinzupressen, ohne daß Un- 
dichtigkeiten an der Düse eintraten. Dazu waren Drucke erforderlich, 
die zwischen 2,07 und 2,55 Atmosphären lagen. Anders in den Versuchen 
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Nr. 6—9; hier trat im Laufe der Versuche neben der Düse Öl hinaus. Die 
in der Tabelle verzeichneten Drucke wurden in dem Augenblick abgelesen, 
als die erste Undichtigkeit eintrat, der ursprüngliche Innendruck der 
intakten Frucht also noch nicht erreicht war. Aus dem Versuche Nr. 9, 
in dem 2,9 Atmosphären notiert wurden, ist zu schließen, daß der wahre 
Druck der Frucht in diesem Falle sicherlich 3 Atmosphären überschritten 
haben wird! 


V. Das Ergebnis der mechanischen Untersuchungsmethoden. 

Für den Gewebedruck P des Innenparenchyms der reifen Frucht 
gegen die elastisch gespannte Fruchtwand haben die verschiedenen 
Versuchsmethoden Atmosphärenwerte ergeben, die teils mit einem 
technischen Metallmanometer gemessen wurden (1000 g/qem), teils mit 
der Quecksilbersäule als normale Atmosphären (1033,3 g/qem) ermittelt 
wurden. Für den folgenden Überblick seien sämtliche Werte in normalen 
Atmosphären angeführt. Für die reife Frucht ergaben: 

I. Manometrische Messungen an der intakten Frucht: 
P = 2,42—2,8 Atm. (2,5— 2,9 kg/gem). 
II. Manometrische Messungen bei künstlichem Innendruck: 
P < 4,1 Atm. (4,2 kg/qem). 
III. Belastungsversuche des Stielansatzes: 
P < 2,0—3,3 Atm. (2,1 —3,4 kg/qcem). 
IV. Volumetrische Versuche. . . P = 2,07—2,55 Atm. 

Die manometrischen Messungen bei künstlichem Innendruck (IT), 
sowie die Belastungsversuche des Stielansatzes (III) liefern den weiter 
gefaBten Rahmen, in dem der Druck P zu suchen ist. Dazu ist zu be- 
merken, daB die niedrigsten unter III gewonnenen Werte (P < 2,0 At- 
mosphären) offenbar schon tiefer liegen, als es den wirklichen Verhält- 
nissen entspricht. Wie das durch Mängel der Versuchsmethode bedingt 
sein diirfte, ist an anderer Stelle bereits betont worden. 

Die manometrischen Messungen an der intakten Frucht (I) und die 
volumetrischen Versuche (IV), beide gut übereinstimmend, bestätigen 
zunächst die übrigen Befunde, runden aber auch die Ergebnisse zu einem 
präziseren Bilde ab. Der Mittelwert der unter I angeführten Versuche 
beträgt 2,49 Atmosphären, derjenige der Versuchsreihe IV beträgt 
2,31 Atmosphären. Beide ineinander gerechnet würden einen Druck 
des Innenparenchyms auf die Fruchtwand von P = 2,4 Atmosphären 
ergeben. 

Nun lieBen aber die manometrischen Messungen an der intakten 
Frucht erkennen, daB während der Fruchtreife eine Steigerung des 
Druckes stattfindet. Das lieB sich in fortlaufender Stufenleiter ver- 
folgen, denn von ganz unreifen jungen Früchten bis zu reifen wurden 
Werte von 0,6 bis zu 2,87 Atmosphären (kg/qem) gemessen. Die aller- 
letzten Reifestadien, in denen die Friichte von selber oder bei leisester 











152 F. Overbeck: Mit welchen Druckkräften 


Berührung explodieren, waren leider nicht experimentell zu fassen, 
aber es muB wohl angenommen werden, daB in ihnen infolge der Druck- 
steigerung noch etwas höhere Werte vorhanden sind, als sie durch unsere 
Versuche bestimmt werden konnten. Wenn wir in solchen reifsten 
Früchten für P einen Wert von rund 3 Atmosphären annehmen, werden 
wir ungefähr das Richtige treffen. Daß der Druck in Einzelfällen 3 At- 
mosphären auch übersteigen kann, macht der Versuch Nr. 9 aus Tabelle 4 
sehr wahrscheinlich. 


VI. Kryoskopische Untersuchungen. 

Den Ergebnissen der bisher besprochenen mechanischen Methoden 
sind nun Konzentrationsbestimmungen des Zellsaftes für die hier inter- 
essierenden Gewebe gegenüberzustellen. Da bei reiferen Früchten für 
das Innenparenchym plasmolytische Untersuchungen wenig Hoffnung 
auf Erfolg bieten konnten, wurde zunächst die kryoskopische Methode 
gewählt. Ihre Anwendbarkeit für pflanzliche Objekte ist, nach dem 
Vorgang amerikanischer Forscher, erst kürzlich von WALTER eingehend 
besprochen und erwiesen worden. Benutzt wurde ein Kryoskop nach 
BURIAN-DRUCKER. 

Zur kryoskopischen Messung des Innenparenchyms wurde einfach 
der beim Anschneiden einer Frucht oder beim Herausreißen des Stieles 
gewonnene Spritzsaft verwandt, der möglichst quantitativ aus dem 
Fruchtinnern entnommen wurde. Wenn, zumal bei kleinen und jungen 
Früchten, die Flüssigkeitsmengen einer einzelnen Frucht zur kryoskopi- 
schen Untersuchung nicht ausreichten, so wurden die Säfte mehrerer 
Früchte von schätzungsweise gleichem Reifezustand zusammengegossen 
und gemeinsam verarbeitet. Jede Messung der Gefrierpunktserniedri- 
gung wurde zur Kontrolle zweimal, und, falls sich zwischen diesen Ab- 
lesungen größere Differenzen als 0,004° ergaben, noch öfter vorgenom- 
men, bis genügende Übereinstimmung erreicht war. Meist zweimal 
täglich wurden während der Versuche Nullpunktsbestimmungen aus- 
geführt. Die Atmosphärenwerte sind der Tabelle von Harris und 
GORTNER entnommen. 

Bei unseren kryoskopischen Messungen gewinnen wir einen Durch- 
schnittswert für das ganze untersuchte Gewebe. Natürlich entspricht 
dieser Wert nicht dem osmotischen Wert bei Grenzplasmolyse, sondern 
ist mehr oder weniger dem osmotischen Wert bei normalem Volumen 
der Zelle bzw. Gewebe gleichzusetzen. Im speziellen Fall des Innen- 
parenchyms von Ecballium dürfte die Übereinstimmung der kryoskopisch 
ermittelten Werte mit dem osmotischen Wert bei normalem Volumen 
sogar eine praktisch vollständige sein. Denn eine ins Gewicht fallende 
Abweichung von der Konzentration des Zellsaftes bei normalem Volumen 
würde sich nur dann ergeben, wenn es sich um Preßsäfte aus Geweben 
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handelte, in denen die Membransubstanz eine wesentliche Rolle spielt. 
Es könnte dann durch Auspressung von Quellungswasser aus den Mem- 
branen eine Verdiinnung und Veränderung des Zellsaftes eintreten. 
Bei dem zarten Innenparenchym der Ecballium-Frucht, in dem Membran- 
substanz sowie Plasma der Masse nach völlig zurücktreten und vor 
allem die zarten Zellwände nach dem Öffnen der Frucht bereits so voll- 
kommen zerrissen sind, daß sich ein künstliches Auspressen von Zellsaft 
erübrigt, braucht mit derartigen Fehlerquellen nicht gerechnet zu wer- 
den. Wir setzen daher die Konzentration des Spritzsaftes ohne Be- 
denken gleich dem osmotischen Wert bei normalem Zustand des Gewebes; 
dem entspricht die Saugkraft des Zellinhaltes in normalem Zustand (Si,,), 
die wir in Atmosphären ausdrücken. 

Die Ergebnisse der kryoskopischen Messungen am Innenparenchym 
sind in der Tabelle 5 verzeichnet, wobei die verwendeten Früchte ihrem 
Reifezustand entsprechend zu drei Gruppen zusammengefaßt worden 
sind. Die Gruppe der unreifen noch kleinen Früchte weist für Si, Werte 


Tabelle 5. Kryoskopische Messungen des Innenparenchyms. 


























Gefrierpunkts- An- | Mittelwert 
Nr. Datum Reifezustand | erniedrigung in des Zellin- | sani der | von Si, in 
Grad halte (Sin) | Früchte | Atm. 
in Atm. 
- | 22. vom. 29 0,404 487 | 
3 unreif, 
z 23. VIL. 29 | 0 | 0488 5,82 à AA 
5 weiB u.klein 
6 23. VILL. 29 0,498 6,00 
y | 
8 22. VIIL 29 halb reif 0,479 5,77 
9 22. VIIL 29 fast reif 0,485 5,84 
10 23. VII 29 halb reif 0,526 6,34 
11 2 
# 23. VII. 29 | fast reif 0,546 6,58 ö 68 
13 
14 | 27. VIII. 29 halb reif 0,581 7,00 
15 
16 23. VIII. 29 fast reif 0,634 7,64 
17 26. VIII. 29 0,477 5,74 
3: | 22. vu. 29 0,485 5,84 
rid reif 6 6,06 
20 26. VIII. 29 0,491 5,92 
21 26. VIII. 29 0,527 6,35 
22 | 26. VIIL 29 0,535 6,45 
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von 4,87 bis 6,00 Atmosphären auf (Mittelwert 5,56); unter den halb- 
reifen und fast reifen Friichten ist demgegeniiber eine durchschnittliche 

i um etwa 1 Atmosphäre festzustellen: wir finden Werte von 
5,77 bis 7,64 Atmospharen (Mittelwert 6,52 Atmosphären). Bei der 
nächsten Reifestufe tritt aber keine weitere Steigerung mehr hervor; 
wir erhalten Werte von 5,74 bis 6,45 Atmosphären (Mittelwert 6,06 At- 
mosphären), mithin sogar ein Abfallen von $i,.um etwa eine halbe 
Atmosphäre. 

Es tritt also hier keine einheitliche Linie hervor. Ein anderes Bild 
aber ergibt sich, wenn man die Untersuchungsreihe eines einzigen Tages 
gesondert betrachtet, wobei es sich um die gleichen Früchte handelt, 
die in der Tabelle 5 verzeichnet sind. Am 23. VIII. 1929 wurde eine 
Anzahl Früchte in gut verschlossenen Blechbüchsen aus dem Garten 
geholt und so rasch als möglich kryoskopiert. Dabei ergaben sich folgende 
Werte: 














Ganz unreif Halbreif Fast reif 
(Nr.3,4) | ars, 7) (Nr. 10) (Nr. 11,12) | (Nr. 16) 
582 Atm. | 600 Atm. | 6,34 Atm. | 6,58 Atm. | 7,64 Atm. 


Für diese Tagesserie hebt sich also ein regelmäßiger Anstieg von Si, 
mit fortschreitenden Reifegraden heraus. Das gleiche gilt fiir die am 
22. VIII. 1929 behandelte Reihe, wobei aber eine durchgehend niedrigere 
Lage der Si,-Werte gemessen wurde und die Stadien ,,fast reif und 
„reif“ keinen Unterschied mehr aufweisen. 








Ganz unreif Halbreif Fast reif Reif 
(Nr. 1, 2) (Nr. 8) (Nr. 9) (Nr. 18, 19) 
4,87 Atm. 5,77 Atm. 5,84 Atm. 5,84 Atm. 











Das Material dieser letzten Untersuchungsreihe war allerdings nicht 
frisch aus dem Garten entnommen, sondern schon vier Tage vor der 
Untersuchung ins Laboratorium gebracht worden, wo die Früchte mit 
den Stielen in Wasser stehend inzwischen nachgereift waren. Man 
könnte diesen Umstand zur Erklärung der durchweg niedrigeren $i,- 
Werte gegenüber der Serie vom 23. VIII. heranziehen: Das Nachreifen 
und Vergrößern der Spannungen wird mit einer Volumenzunahme des 
Innenparenchyms durch Wasseraufnahme verknüpft gewesen sein, wo- 
bei vielleicht, da die assimilatorische Tätigkeit der Blätter fehlte, eine 
entsprechende Vermehrung der osmotisch wirksamen Substanz nicht 
stattfinden konnte. Infolgedessen mußten die Si,-Werte hintan ge- 
halten werden. Außerdem könnte an die abbauende Tätigkeit der At- 
mung gedacht werden. Will man diese Erklärung annehmen, so muß es 
aber überraschen, daß am 26. VIII. lauter reife Früchte — und diesmal 
ganz frisch aus dem Garten entnommene — kryoskopiert wurden, deren 
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Werte ebenfalls ziemlich niedrig lagen (5,74—6,45 Atmosphären) — 
niedriger jedenfalls als die Werte halbreifer und fast reifer Friichte aus 
der Serie vom 23. VIII. 

Das Wetter, seit langerer Zeit schon recht konstant, blieb während 
der ganzen Untersuchungszeit gleichmäßig heiß und trocken, so daß 
von einem Wechsel der Außenfaktoren kein Wechsel der Si,-Werte 
hergeleitet werden kann. Auch örtliche Verschiedenheiten der Standorts- 
bedingungen innerhalb unseres Spritzgurkenbestandes waren nicht zu 
erkennen. Wir miissen uns deshalb mit der Feststellung begniigen, 
daB bei Früchten von schätzungsweise gleichem Reifegrad individuelle 
Schwankungen des Si,-Wertes vorkommen, und daB diese Schwan- 
kungen, obschon sie nicht sehr groB sind, verhindern, aus dem vorliegen- 
den Material ganz klar die Frage zu beantworten, ob bei fortschreitender 
Reife Verschiebungen der Zellsaftkonzentration eintreten. Es scheint 
so, daß sich Si, von jungen zu reiferen Früchten zunächst in ansteigender 
Linie bewegt, daß dann aber während der letzten Reifestadien keine 
weitere Konzentrationssteigerung mehr stattfindet oder sogar ein kleiner 
Rückgang eintritt. Während die Fıuunt unter weiterer Volumenvergrö- 
Berung und Steigerung der Spannungen die letzte Reifung «durchläuft, 
liegen vielleicht die Dinge so, daß keine entsprechende Neubildung von 
osmotisch wirksamer Substanz mehr erfolgt. (Eine allgemeine Degene- 
ration der Gewebe, die damit im Zusammenhang stehen könnte, gibt sich 
vielleicht in dem der Explosion vorausgehenden Gelbwerden der Frucht 
zu erkennen.) 

Als Durchschnittswert für die Saugkraft des Inhalts können wir für 
das Innenparenchym reifer Früchte 6—6,5 Atmosphären annehmen. 

Man könnte meinen, daß eine Pflanze, die in einem höchst raffi- 
nierten und wirksamen Schleudermechanismus Turgorkräfte als treiben- 
des Mittel verwendet, eben in diesem Mechanismus besonders hohe 
osmotische Kräfte zur Anwendung bringe, höhere, als sie in anderen 
Teilen derselben Pflanze herrschen. Das ist bei Ecballium nicht der 
Fall. Es liegen vielmehr die osmotischen Zustandsgrößen auch inner- 
halb des Turgeszenzmechanismus durchaus in jenem Rahmen, der offen- 
bar durch den allgemeinen Wasserhaushalt der Pflanzen gezogen ist: 
Nicht der Turgeszenzmechanismus prägt (der allgemeinen Größenord- 
nung nach) die osmotischen Verhältnisse der Frucht, sondern der allge- 
meine Wasserhaushalt, wie er durch die ökologische Stellung der Pflanze 
bedingt ist. 

Außer dem Spritzsaft des Innenparenchyms wurde noch Preßsaft 
des Widerstandsgewebes und des grünen Außenparenchyms der Frucht 
und ferner Preßsaft der Blätter kryoskopiert. Blätter und Früchte einer 
Untersuchungsserie standen dicht beieinander am gleichen Sproß. Da 
eine einzelne Frucht kaum genügend Preßsaft geliefert hätte, wurde” 
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jedesmal die Safte dreier Friichte gemeinsam kryoskopiert. (Gewinnung 
der PreBsäfte nach den Angaben bei WALTER.) 


Tabelle 6. Kryoskopische Messungen an Friichten und Blattern. 














Von 3 reifen Früchten 
Datum (Preß- Spritzsaft Widerstandsge- | Grün. Außenge- 
saft) | desInnenparen- | webe d. Frucht- | webe d. Frucht 
chyms wand (Preßsaft) (PreBsaft) 
Gefrier- ñ 
punktserniedrigung 27. VILL. 0,742 0,581 0,560 0,490 
in Grad or 29 
mr a nn po 8,94 7,00 6,75 5,90 
G f = A 
punktserniedrigung x 0,750 0,620 0,635 0,579 
in Grad ni 
nn ; re 2 9,03 7,47 7,65 6,97 




















Es zeigt sich, daß alle ermittelten Werte (Tabelle 6) der Größenord- 
nung nach nicht sehr weit voneinander liegen und der Mechanismus 
mit auch anderweitig in der Pflanze gegebenen Konzentrationsgrößen 
auskommen muß. Unter diesen stehen die Blätter mit 8,94 und 9,03 At- 
mosphären an der Spitze; dann folgen mit Werten von 6,75—7,65 At- 
mosphären das Innenparenchym der Frucht und das Widerstandsgewebe 
der Fruchtwand, während das grüne Außengewebe der Frucht mit 
5,90 und 6,97 Atmosphären den Beschluß bildet. 

Kürzlich berichtete WALTER über kryoskpische Untersuchungen an 
Cucurbita pepo. Da Ecballium nicht nur der gleichen Familie angehört, 
wie Cucurbita, sondern sich auch in allen Teilen durch die gleichen von 
Wasser strotzenden Gewebe auszeichnet, sei vergleichsweise auf WALTERS 
Befunde hingewiesen. Sie decken sich mit den unseren weitgehend. 
WALTER fand an der ungarischen biologischen Station Tihany für junge 
Kürbisblätter in den heißen und trockenen Augusttagen 1929 Si,,-Werte 
von 9,2 und 9,3 Atmosphären, die bei’ alten Blättern bis zu 12,2 Atmo- 
sphären heraufgingen. Das waren in Anbetracht der starken Besonnung 
und des trockenen Standortes überraschend niedrige Werte. (Auf gleicher 
Stufe bewegen sich sonst die Werte bei Pflanzen des schattigen Wald- 
bodens!) Die selben niedrigen Werte finden sich mit 8,9 und 9,0 Atmo- 
sphären bei unsern Ecballium-Pflanzen wieder, die ebenfalls einem ziem- 
lich schattenlosen und relativ trockenen Standort entstammten. Trotz 
ungemein starker Verdunstung seiner Pflanzen konnte WALTER keine 
Tagesschwankungen der Zellsaftkonzentration feststellen. Die Wasser- 
bilanz des Kürbis muß also selbst in der heißen Mittagszeit ausgezeichnet 
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geregelt sein, offenbar vermittelt durch ein ganz besonders leistungs- 
fähiges Wurzelwerk. Bei Ecballium wiederum finden wir einen Hinweis 
auf die groBe Konstanz der Zellsaftkonzentration trotz wechselnder 
AuBenbedingungen durch den Vergleich von Messungen, die am 27. August 
1929 einerseits und am 5. Oktober anderseits vorgenommen wurden. Im 
August fielen die Untersuchungen in eine Periode langdauernder Trocken- 
heit und groBer Hitze, im Oktober ging den Messungen eine ganze Reihe 
von regenreichen Tagen mit meist bedecktem Himmel voraus. Trotzdem 
decken sich die Werte praktisch mit denen vom August. (Die Oktober- 
werte liegen sogar etwas hôher, als die Werte vom August!) 

Wir wollen nun priifen, was die bisher gewonnenen Befunde im Rahmen 
unseres Spritzmechanismus bedeuten. Die Fundamentalgleichung fiir 
die osmotischen Zustandsgrößen der Zelle (nach Ursprung und BLum) 
Sz, = Si, — W,, (Saugkraft der Zelle = Saugkraft des Inhalts — Wand- 
druck, wobei der Index n bedeutet: im normalen Zustand der Zelle) 
gilt für eine Zelle, die im Gewebeverband nicht dem Einfluß von außen 
wirkender Druck- oder Zugkräfte ausgesetzt ist. Mit solchen Kräften 
aber haben wir es in höchstem Maße in dem Innenparenchym der Ec- 
ballium-Frucht zu tun; und wenn wir die Gleichung für die Zellen dieses 
Gewebes in Anwendung bringen wollen, so nimmt sie (nach URSPRUNG 
und BLum) die Form an: 

Sz, vf Si, En (W, 7 A); 

wobei A den ,,AuBendruck“‘, d. h. den von außen auf die Zelle wirkenden 
Druck bedeutet, oder, was dasselbe ist: den Druck, den die Zelle selber 
auf ihre Umgebung ausübt. Das ist aber, wenn man von der einzelnen 
Zelle zum ganzen Innenparenchym übergeht, derselbe Druck, der die 
Fruchtwandung in Spannung versetzt, derselbe Druck P, für den wir 
auf verschiedenen Wegen die Größe von 3 Atmosphären ermittelt haben. 
Ferner kennen wir durch unsere kryoskopischen Messungen die Kon- 
zentration .des Zellsaftes im Innenparenchym. Die zugehörige, in At- 
mosphären auszudrückende Größe ist die Saugkraft des Zellinhaltes 
im normalen Zustand, und für diese fanden wir einen Wert Si, = 6 bis 6,5 
Atmosphären. Setzen wir als Durchschnittswert Si, = 6,25 Atmosphä- 
ren in Rechnung. Wir könnten nun der obigen Gleichung ohne weiteres 
den Wert für die Saugkraft der Innenparenchymzellen im normalen Zu- 
stand entnehmen, wenn uns die Größe des Wanddruckes W,,, d.h. der 
durch die gespannte Zellwand auf den Zellinhalt ausgeübte Druck be- 
kannt wäre. Das ist nun aber eine Größe, die in der reifen Frucht wohl 
schwer einer genauen B ‘stimmung zugänglich ist’. 


ı Es wurde versucht, mit plasmolytischer Methode zum Ziel zu gelangen, 
aber ohne Erfolg. Eine reife Frucht läßt sich eben nicht öffnen, ohne daß das 
Innenparenchym bis auf kleine Reste zerreißt. Diese Reste sind zudem weit- 
gehend beschädigt, lassen sich wegen ihrer gallertigen Konsistenz sehr schlecht 
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Es läßt sich aber mit Sicherheit schließen, daß die Wandspannung 
der Innenparenchymzellen sehr gering sein muß, — wenn sie nicht 
überhaupt gleich Null ist! Ein Gewebe, das derart leicht deformierbar 
ist, das einen so „gallertigen‘‘ Eindruck macht, wie das Innenparenchym, 
kann nicht aus Zellelementen bestehen, deren Wände sich in straff ge- 
spanntem Zustand befinden. Im übrigen wäre auch ein kräftiger Wand- 
druck für die Mechanik der Spritzeinrichtung durchaus widersinnig. 
Denn die treibende Kraft des Mechanismus ist nur der ‚„Außendruck‘“, 
und nur dieser bewirkt das Spannen des Widerstandsgewebes der Frucht- 
wand. Der wirksame Außendruck aber kann — bei gegebener Konzen- 
tration des Zellsaftes — um so größer werden, je geringer der Wanddruck 
der Zellen ist. So muß es für die Mechanik am vorteilhaftesten sein, wenn 
die Zellwände des Innenparenchyms überhaupt völlig spannungslos sind. 

Wenn es auch nicht gelang, wie oben ausgeführt, eine direkte Be- 
stimmung von W, vorzunehmen, so konnte doch wenigstens der osmo- 
tische Wert bei Guenaplasmelyze (O,) fiir das Innenparenchym einer 
ziemlich reifen Frucht ermittelt werden. Und von dieser Warte aus 
ergaben sich, unter Heranziehung der kryoskopischen Daten, weitere 
Hinweise auf die GrôBe von W,. Der osmotische Wert bei Grenzplas- 
molyse lag bei Schnitten, die aus den Resten von nicht zerrissenem 
Innenparenchym hergestellt wurden, bei 0,23 Mol Rohrzucker in 11 
Lésung. Die einzelnen Zellen verhielten sich dabei recht gleichartig. 
Wenn nun O, = 0,23 Mol ist, so beträgt der zugehörige Wert für die 
Saugkraft des Inhalts bei Grenzplasmolyse (Si,) 6,1 Atmosphären. 
Und greifen wir auf die kryoskopischen Befunde zuriick, so fanden wir 
für die Saugkraft des Inhalts bei normalem Volumen (Si,) Werte, die 
nur wenig um 6 Atmosphären herum schwankten. Si, und Si, decken 
sich also offenbar weitgehend. Das heißt aber nichts anderes, als daß 
auch die Volumina im normalen Zustand und bei Grenzplasmolyse die 


schneiden, und wenn man schließlich einen Schnitt auf dem Objektträger hat 
und die erforderlichen Messungen in Paraffinöl vornehmen will, beginnen wegen 
der besonderen Eigenart des Gewebes die üblichen Schwierigkeiten in Potenz. 
Es ist in diesem Falle nicht gelungen, die erforderliche Bestimmung der Zell- 
volumina in Paraffinöl und in den Zuckerlösungen durchzuführen, da jedesmal 
im Paraffinöl die noch lebenden Zellen so stark von totem Gewebe überlagert 
waren, daß man nur undeutliche Bilder erhielt und die fraglichen Zellen nach 
dem Wechsel der Flüssigkeiten nicht wieder finden konnte. 

ı Solche Verhältnisse herrschen z. B., um an einen bekannten Fall zu er- 
innern, nach den Untersuchungen Prerrers in Wurzeln von Vicia faba, die 2 
bis 3 Tage lang in einem Gipsverband eingeschlossen waren. In solchen Wurzeln 
ist die ursprüngliche Turgordehnung der Zellwände durch im Gipsverband fort- 
schreitendes Wachstum fixiert worden. Die Wände sind spannungslos geworden, 
eine Plasmolyse ruft keinerlei Verkürzung mehr hervor. Der Turgordruck aber 
lastet nun auf dem Gipsverband und kommt als „Außendruck“ zur Geltung, der 
eventuell sogar zu einer Sprengung des Gipsverbandes führen kann. 
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gleichen sind, oder mit andern Worten: Die zarte Zellwand erweist sich 
im normalen Zustand tatsächlich als spannungslos, da keine Kontraktion 
bei Plasmolyse eintritt. Wenn auch dieser auf Umwegen und durch Ver- 
knüpfung zweier Methoden erzielten Folgerung nicht völlig das Gewicht 
einer Messung zukommen kann, die von Anfang bis zu Ende an ein und 
derselben Zelle vorgenommen wird, so bestätigt sie doch unsere Anschau- 
ung, daß für die Zelle des Innenparenchyms der Wanddruck, falls er 
nicht gleich Null ist, so doch jedenfalls äußerst gering veranschlagt 
werden muß. 

Der Ansicht, daß es sich hinsichtlich des Wanddruckes um eine ganz 
geringfügige und zu vernachlässigende Größe handelt, könnte eine An- 
gabe v. GUTTENBERGs entgegengehalten werden. v.GUTTENBERG führt für 
das Innenparenchym bei jüngeren Früchten eine Zellverkürzung von 
10—15% ihrer Länge und Breite an, wenn die Zellen plasmolysiert wur- 
den. Das widerspricht also völlig unserm Befund und würde in diesem 
Fall auf eine nicht unbeträchtliche Turgordehnung hinweisen. Aber 
v. GUTTENBERG gibt nicht an, ob die Verkürzung dem Unterschied zwi- 
schen dem normalen Zustand der Zelle (der in Öl zu ermitteln wäre) 
und dem Zustand bei Grenzplasmolyse entspricht, oder ob etwa die 
Zellen während der ersten Messung in Wasser gelegen hatten. Wenn 
letzteres der Fall war, wie es bei der damaligen Handhabung solcher 
Fragen wohl anzunehmen ist, so besagen die gemessenen Zellverkürzungen 
natürlich nichts gegen unsere Anschauung. Im übrigen wird weiterhin 
noch auf die Angaben v. GUTTENBERGs einzugehen sein. 

Ob wir nun den Wanddruck gleich Null annehmen oder aber für 
ihn einen geringen positiven Wert einsetzen, — fest steht, daß wir auf 
jeden Fall eine beträchtliche Größe für die Saugkraft der Zelle ($z,) er- 
halten. Bei Si, = 6,25 Atmosphären, A, — 3 Atmosphären, W, = 0, 
würde Sz, = 3,25 Atmosphären sein. Und selbst bei der ganz unwahr- 
scheinlichen Annahme, daß W, die Größe von 1 Atmosphäre besitze, 
würde sich Sz, immer noch auf 2,25 Atmosphären belaufen. 

Mag es angesichts dieser Befunde im ersten Augenblick überraschend 
erscheinen, wenn die durch einen Si,-Wert von 6,25 Atmosphären ge- 
gebene Möglichkeit der Druckentfaltung nur zu einem relativ geringen 
Teil in den für die Mechanik so wichtigen Druck gegen die Fruchtwand 
umgesetzt wird, so bringt doch eine nähere Überlegung für diese Sachlage 
Verständnis. Wenn in der Ecballium-Frucht bei fortschreitender Reife 
immer größere Spannungen entstehen, so geschieht das dadurch, daß das 
Innenparenchym eine Volumenvergrößerung erfährt und somit dehnend 
und spannend auf die Fruchtwand wirkt. Eine Volumenvergrößerung 
ist aber nicht möglich ohne Wasseraufnahme, und diese wiederum ist 
nicht denkbar ohne das Vorhandensein einer entsprechenden Saugkraft. 
So ist ein hinreichender Sz,-Wert Vorbedingung für das Entstehen und 
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den weiteren Anstieg der Spannungen bis zum Augenblick der Explosion, 
-Wert, der allerdings (bei gleichbleibendem Si,,) auf Kosten von 
W,, +A, gehen muß. 


VII. Plasmolytische Untersuchungen. 


Im AnschluB an die kryoskopischen Messungen seien vergleichsweise 
noch einige plasmolytisch ermittelte Daten angeführt. Für das weiße 
Widerstandsgewebe der Fruchtwand liegen Bestimmungen des osmoti- 
schen Wertes bei Grenzplasmolyse vor, die bereits im September 1924 
ausgeführt wurden, und wir wollen priifen, ob sie mit den kryoskopischen 
Ergebnissen vom August und Oktober 1929 im Einklang stehen. 

Es ergab sich fiir die Zellen des Widerstandsgewebes ziemlich ein- 
heitlich ein osmotischer Wert bei Grenzplasmolyse (0,) von 0,38 Mol 
Rohrzucker (in 1 1 Lésung). Da damals gleichzeitig an dat Ana} von 
Zellen die Dimensionsänderungen vom normalen Zustand (Zellen in 
Paraffinöl liegend) bis zum Zustand der Grenzplasmolyse gezeichnet 
wurden, so läßt sich eine Berechnung des osmotischen Wertes im nor- 
malen Zustand (0,) vornehmen. Damit ist auch Si, bekannt und der 
Vergleich mit den kryoskopisch gewonnenen Befunden möglich. 

Zur Volumenberechnung der fraglichen Zellen dürfen wir als Zell- 
form die Gestalt eines Rotationsellipsoides zugrunde legen, was weit- 
gehend den natürlichen Verhältnissen entspricht. Wenn a den halben 
Querdurchmesser, 5 den halben Längsdurchmesser einer Zelle darstellt, 


so berechnet sich y = ET »- = Drehachse). 


Die an drei Zellen gemessenen Dimensionen sind samt den errech- 
neten Werten in der Tabelle 7 niedergelegt. Als Wert für O, wurde bei 
allen drei Zellen 0,38 Mol eingesetzt, wie es dem Durchschnittswert 
fiir das Gewebe entsprach. 


Tabelle 7. Plasmolytische Messungen. 








2b, 2an LA 2b, 2a, Vy 0, On Sin 
mm mm mm mm cmm Mol. Mol Atm. 





Zelle 1 35,5 | 20,6 | 7886,6 | 35,0 | 16,5 | 4988,2 |©0,38 | 0,240 | 6,42 
Zelle 2 35,5 | 17,5 | 5691,6 | 32,5 | 14,7 | 3676,5 | 0,38 | 0,246 | 6,59 
Zelle 3 36,0 | 18,2 | 6424,6 | 33,0 | 15,5 | 4150,4 | 0,38 | 0,253 | 6,79 
Es bedeuten: 2b = Längsdurchmesser, 2a = Querdurchmesser, V = vor 4 
men, O = osmotischer Wert, Si = Saugkraft des Zellinhaltes; Index n = 
normalen Zustand, Index g = im Zustand der Grenzplasmolyse; die Maße in in 
Millimeter beziehen sich auf die Dimensionen der Zeichnung. 
Der Wert bei normalem Volumen ergab sich aus der Beziehung : 


V, V,-0 
Ww O, = I, 
n Vn 
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der entsprechende Wert in Atmosphären ist Si, . Die Übereinstimmung 
der plasmolytisch im September 1924 gewonnenen Größen mit den kryo- 
skopischen Daten vom August und Oktober 1929 ist eine nahezu voll- 
ständige! Die drei gemessenen Zahlen von 1924 ergaben für Si, 6,42 
Atmosphären, 6,59 und 6,79 Atmosphären. Die kryoskopischen Werte 
(1929) lauten: 6,74 Atmosphären und 7,6 Atmosphären. 

Wir haben nun noch kurz auf die Untersuchungen v. GUTTENBERGS 
einzugehen. Seine Angaben über den in der Ecballium-Frucht herrschen- 
den Druck konnten wir leider nicht bestätigen. v. GUTTENBERG errech- 
nete für die reife Frucht einen Innendruck von etwa 27 Atmosphären 
und schreibt auch 1926 wieder in seiner zusammenfassenden Darstellung 
der pflanzlichen Bewegungsgewebe: ,,Die Zellen des Fruchtfleisches sind 
große, blasenartige Parenchymzellen, die sich gegenseitig abplatten und 
keine Interzellularen zeigen. Ihre Wände sind sehr dünn, sie enthalten 
außer einem zarten wandständigen Plasmaschlauch nur Zellsaft. In 
diesem ist ein Glukosid, das Elaterinid, in so reichlichem Maße gelöst 
vorhanden, daß in der reifen Frucht das Gewebe einen Druck von etwa 
27 Atmosphären entfaltet. Diesem Innendruck leistet die Fruchtwand 
Widerstand.‘‘ Aus dieser Darstellung kann wohl nur die Auffassung 
herausgelesen werden, daß der Druck von 27 Atmosphären tatsächlich 
auf der gespannten Fruchtwand lastet und also auch jene Größe dar- 
stellt, die den Stielpfropfen aus der Frucht hinaustreibt. Es ist dieselbe 
Druckkraft, die wir mit rund 3 Atmosphären bestimmt hatten. Daß die 
Fruchtwand einen Druck von 27 Atmosphären gar nicht einmal aushalten 
würde, geht aus unsern Versuchen S. 145 hervor; es zeigte sich, daß sie 
bei rund 10 Atmosphären schon aufplatzte und also nur mit 3—4facher 
Sicherheit gebaut ist. 

v. GUTTENBERG geht bei seinen Berechnungen vom osmotischen Wert 
bei Grenzplasmolyse aus, den er für das Innenparenchym an möglichst 
reifen Früchten bestimmte, die sich noch öffnen ließen, ohne daß der 
ganze Inhalt zerriß. Er gibt an, daß erst eine Lösung von 0,8 Mol 
KNO, Plasmolyse verursachte. Das würde für Si, einen Wert von 29,6At- 
mosphären bedeuten! Da, wie wir gesehen haben, Si, und Si, praktisch 
gleich sind, so würde nach v. GUTTENBERG auch Si, 29,6 Atmosphären 
betragen. Unsere eigenen kryoskopischen und plasmolytischen Unter- 
suchungen dagegen ergaben fiir beide GréBen rund 6 Atmosphären. 

Man könnte zunächst im Hinblick auf die völlig auseinander gehen- 
den Ergebnisse die Möglichkeit in Betracht ziehen, daß v. GUTTEN- 
BERGs und unser eigenes Versuchsmaterial zur Zeit der Fruchternte 
unter extrem verschiedenen Außenbedingungen gestanden habe. Es 
sei indessen daran erinnert, daß wir trotz ganz verschiedener Wetterlage 
im August und Oktober — eine heiße Trockenperiode einerseits, eine 
Regenperiode anderseits — weitgehende Konstanz der Zellsaftkonzen- 


Planta Bd. 10. 11 
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tration in Frucht und Blättern feststellen konnten. Auch WALTERs 
Messungen an Cucurbita pepo, der Ecballium offenbar ökologisch recht 
nahesteht, zeigen solche Unabhängigkeit der Si,-Werte von Außen- 
faktoren. So bleibt die merkwürdige Unstimmigkeit zwischen v. Gur- 
TENBERGs und unsern Befunden auch von dieser Seite aus unverständlich. 

Entspricht v. GUTTENBERGS Angaben eine Saugkraft des Zellinhalts 
bei Grenzplasmolyse von 29,6 Atmosphären, so errechnet ‚er unter Be- 
rücksichtigung von gemessenen Zellverkürzungen für die „gespannte 
Zelle“ eine solche von etwa 21 Atmosphären. Da es sich aber hierbei 
um noch nicht reife Früchte handelte, in denen der Innendruck noch 
nicht seine maximale Höhe erreicht haben konnte, veranschlagt v. GuT- 
TENBERG für völlig reife Früchte einen Si,-Wert von 27 Atmosphären. 
Wir haben oben schon daran erinnert, daß wir für Si, und Si, etwa 
gleiche Werte fanden, und daß darum die von v. GUTTENBERG gemesse- 
nen Zellverkürzungen von 10—15% offenbar auf einen Vergleich zwischen 
plasmolysierten und im Wasser liegenden Innenparenchymzellen zu- 
rückgehen. Damit könnte sich der von v. GUTTENBERG berechnete Wert 
von 21 bzw. 27 Atmosphären allenfalls auf die im Wasser liegende Innen- 
parenchymzelle beziehen, nicht aber auf eine im normalen Gewebever- 
band befindliche Zelle. Und auch wenn alle anderen Bedenken hinsicht- 
lich der Unstimmigkeit mit unseren eigenen Befunden zurückgestellt 
werden könnten, würden die Werte von 21 und 27 Atmosphären nichts 
über den tatsächlich auf der Frachtwand lastenden Druck besagen 
können, da sie nur als Saugkraftwerte zu verstehen sind. 


VII. Die Schußleistungen der Ecballium-Frucht. 

Den vorstehenden Untersuchungen seien zum Schluß noch einige 
Angaben über die SchuBleistungen von Ecballium hinzugefügt. Unter 
allen Turgeszenzschleudermechanismen höherer Pflanzen zeichnet sich 
derjenige der Spritzgurke neben besonderer konstruktiver Einfachheit 
durch eine so überragende Leistungsfähigkeit und Zweckmäßigkeit 
aus, daß es einen fast wundernehmen möchte, wenn man hier irgend- 
welche Unvollkommenheiten entdeckt. Als solche artilleristische Ent- 
gleisung könnte es einem zunächst erscheinen, daß die Früchte nicht 
mit größerer Regelmäßigkeit unter einer Erhöhung von 45° schießen, 
die ja die größte Schußweite bedingen würde. Es unterliegen vielmehr 
die Abschußwinkel einer ganz beträchtlichen Variation. An 70 reifen 
Früchten wurden die Erhöhungen gemessen, wobei sich Winkel ergaben, 
die von 38° bis zu 68° variierten. Und zwar verteilten sich die Früchte 
folgendermaßen auf die einzelnen Erhöhungswinkel: 
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ne nes | 38—40° | 41—48°| 44—46° | 47—40° | 50—52° | 63—55° | 58580 | 50610 | 024° | o5—07" 


68° 





Anzahl der 
Friichte 2 3 8 8 11 15 10 7 3 2 
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Es tritt dabei überraschenderweise in Erscheinung, daß der Gipfel der 
breiten Variationskurve gar nicht einmal bei 45°, sondern bei 53—55° 
liegt. Der am häufigsten vertretene Abschußwinkel ist also wesentlich 
größer, als ihn die Schießtechnik für größte Schußweiten erfordert! 
Die nähere Überlegung zeigt indessen, 4. = 

daß neben der großen Variation über- DL RL nz 


haupt gerade diese „zu große“ Er- whe 2 
höhung besondere ökologische Vorteile 
für die Pflanze bieten muß. B 


Wir wollen zunächst einige ,, Treffer- 
bilder‘ von ÆEcballium-Schüssen be- 
trachten. Um festzustellen, ob die 
schieBende Frucht ihre Samen auf ein 
eng umrissenes Areal konzentriert, oder 
ob ein größerer Streuungskegel vor- 
liegt, wurden reife Friichte gegen ein 
dick mit Schweineschmalz bestrichenes pb. 5. E Ecballium-Frucht. AB Aufiang- 
Blech abgeschossen. Die Früchte schos- he des Treflerbildes. « Winkel der 
sen unter ihrem natürlichen Erhöhungs- 
winkel — teilweise wurden die Versuche im Botanischen Garten am 
Standort ausgeführt —, und das Blech war so geneigt, daß die Längs- 








Abb. 6. Trefferbild des Streukegels von 2 Ecballium-Früchten in 60cm Entfernung von der 
Absch le. 


achse der Gurke senkrecht auf die Auffangfläche zeigte. Der senkrechte 
Abstand von der Frucht zur Auffangfläche betrug 60 cm (Abb. 5). Die 
im Schmalzbelag steckengebliebenen Samen ergaben nun ein Trefferbild, 
das für zwei Fälle wiedergegeben sei (Abb. 6). 
Schuß 1. Das Blech ist von einer Schrotladung von 50 Samen ge- 
troffen worden, die in Anbetracht der geringen Schußentfernung von 
11* 
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60 cm bereits ein erhebliches Streuungsfeld bedecken. Die größte Breite 
des Trefferbildes, in horizontaler Richtung gemessen, ist 47,5 cm, die 
größte Höhe h = 50,25cm. Unter der idealisierenden Voraussetzung, 
daß die Verlängerung der Gurkenachse (s = 60 cm) das Auffangblech 


in der Höhe 5 und in der Breite 5 getroffen habe, daß also die Höhen. 


streuung sowie die Seitenstreuung symmetrisch von der Achse aus er- 
folgt sei, errechnet sich für die Höhenstreuung der Winkel a = 45° 27’. 
Für die Seitenstreuung ergibt sich ein Winkel 8 = 43° 11’. 

Schuß 2. Es sind 48 Samen ausgeschossen. Größte Breite des 
Trefferbildes in horizontaler Richtung b = 47,5 em, größte Höhe des 
Trefferbildes h = 50 cm. Unter den gleichen Voraussetzungen wie bei 
Schuß 1 ergibt sich ein Winkel der Höhenstreuung « = 45° 14’ und ein 
Winkel der Seitensteuung ß = 43° 11’. 

Andere Versuche ergaben ein ähnliches Bild. Die Ecballium-Frucht 
besitzt also einen sehr weiten Streuungskegel. In einem Spzitzgurken- 
bestand sind nun immer sehr viele Früchte vorhanden, die auch im 
reifen Zustand erheblich unter dem Höhenniveau des Blattwerkes 
bleiben. Kollisionen der ausgeschossenen Ladung mit dem Blattwerk 
der nächsten Umgebung sind dann in Einzelfällen unvermeidlich und 
müssen um so sicherer eintreten, je kleiner die Erhöhung ist, unter der 
geschossen wird. Bei einem Erhéhungswinkel von 45° z. B. würde der 
unterste Teil des Streukegels, wenn wir diesem nach unseren Erfahrungen 
einen Öffnungswinkel von etwa 45° zusprechen, bereits recht flach 
streichen. Er hätte nur eine Erhöhung von 22,50. 

Darum müssen größere Erhöhungen der Fruchtachse als 450 wesent- 
lich günstigere Aussichten bieten, mit allen Samen des Streukegels über 
das benachbarte Blattwerk hinwegzugelangen und sie in größerer Ent- 
fernung von der Mutterpflanze unterzubringen. So wird es verständlich, 
wenn Ecballium den größeren Erhöhungen als 45°, selbst wenn sie auf 
Kosten der Schußweite gehen, ‚den Vorzug‘ gibt. Die außerdem noch 
vorhandenen Früchte mit kleineren Erhöhungen sorgen dafür, daß auch 
die nächste Nähe mit Samen belegt wird. 

Sehen wir nun, welche SchuBleistungen erreicht werden. Auf einem 
freien, mit Steinplatten belegten Platz wurden die entsprechenden 
Schießversuche ausgeführt‘. Dabei wurden reife Früchte durch Be- 
rühren des Stieles zur Entladung gebracht, nachdem sie in verschlossenen 
Blechdosen frisch aus dem Garten geholt waren. Die Früchte wurden 
in normaler Stellung, d.h. etwa 20 cm über dem Boden, abgeschossen, 


1 Eine Arbeit, die in ausführlicher Weise die Leistung der verschiedensten 
Schleudereinrichtungen als Verbreitungsmittel behandelt, ist im Botanischen 
Institut Frankfurt a. Main gegenwärtig durch Herrn G. MosesacH in Angriff 
genommen worden. 
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wobei der Fruchtstiel lotrecht nach unten orientiert war, die Früchte 
beim Schießen also auch ihren natürlichen Erhöhungswinkel innehatten. 
Die Luft war so still, daß man kaum einen Windhauch spüren konnte. 
Die Abb. 7 gibt ein Trefferbild von nur drei Schüssen wieder. Der Ab- 
schußpunkt, um den konzentrische Kreise von je 1 m Abstand gezogen 
sind, ist mit A bezeichnet. Von der Frucht Nr. 1 wurden 34 Samen ge- 
zählt (Zeichen @), deren weitester Aufschlag bei 11,60 m und deren 
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Abb. 7. Trefferbild von 3 abgeschossenen Früchten von Ecballium. Frucht Nr. 1 (@) — 34 Samen; 
Frucht Nr. 2 (0) — 28 Samen; Frucht Nr. 3 (+) — 35 Samen. 


kürzester Schuß bei 5,20m liegt’. Die seitlich am weitesten voneinander 
abweichenden Schüsse schließen mit dem Abschußpunkt einen Winkel 
von 52° ein. Wird das ganze Trefferbild durch Verbindungslinien seiner 
Extrempunkte umrissen, so wird damit ein Areal von 34 qm einge- 
schlossen, das also von den Samen einer einzigen Frucht bestreut wurde. 
Die Frucht Nr. 2 belegt mit 28 Samen (Zeichen ©) ein Areal von 18,2 qm; 
der weiteste Schuß liegt bei 10,20 m, der kürzeste bei 4,70 m, der Streu- 

1 Gelegentlich sprangen die Samen auf den Steinplatten des Bodens etwas 
über den Punkt des ersten Aufschlags hinaus; der dadurch entstehende kleine 
Fehler ist nicht in der Zeichnung berücksichtigt worden. 
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ungswinkel beträgt in diesem Falle 35°. Die dritte Frucht hat 35 Samen 
abgeschossen (Zeichen: +), die sich der Schußweite nach von 1,50 m bis 
zu 9,80 m staffeln und in einer Seitenstreuung von 56° liegen. 

Die Anzahl der ausgeschossenen Samen ist je nach der Größe der 
Frucht recht verschieden; bei den Früchten Nr. 1 und 3 unserer Weit- 
schießversuche entspricht sie mit 34 bzw. 35 Stück etwa dem Durch- 
schnittswert. Unter dreißig daraufhin untersuchten Früchten schossen 
3 Früchte weniger als 20 Samen aus, während am oberen Ende der 
Variationsreihe 3 Früchte lagen, die 50, 50 und 54 Samen abschossen. 
Es wird sich also, was die Schußzahl betrifft, das Trefferbild im Einzel- 
falle noch wesentlich günstiger, aber auch ungünstiger gestalten können. 
Auch hinsichtlich der Schußweite liegen in den angeführten Beispielen 
noch keine Rekordzahlen vor; so wurde in einem andern Fall als 
größte Wurfweite 12,70 m notiert. 
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Rückblick und Zusammenfassung. 


Der Gewebedruck des Innenparenchyms, der zur elastischen Span- 
nung der Fruchtwand führt und schließlich das Herausschleudern des 
Fruchtstieles bewirkt, ließ sich für die reife Spritzgurke auf verschiede- 
nem Wege bestimmen. 

Die einfachste und beste Methode war, der intakten Frucht unmittel- 
bar ein Manometer anzulegen. Zur Verwendung kam ein technisches 
Metallmanometer, das mit einem Ansatz aus einer Glaskapillare in 
die Frucht gespießt wurde. Den sichersten Erfolg ergab dieses Verfahren, 
wenn die Stichkapillare nicht durch die Fruchtwand selber gestochen, 
sondern durch die Ansatzstelle des Fruchtstiels gebohrt wurde. 

Eine zweite Methode ging von der Voraussetzung aus, daß eine 
Frucht, die nach dem Ausspritzen ihres Inhalts durch Hineinpressen 
von Öl wieder auf ihr ursprüngliches Volumen gebracht worden ist, auch 
wieder den Zustand ihrer normalen Wandspannung erreicht haben muß. 
Der Druck, der dann zum Aufpumpen der Frucht auf ihr altes Volumen 
anzuwenden ist, muß gleich dem ursprünglichen Innendruck sein. 
Beide Methoden ergaben für den Durchschnitt der verwendeten Früchte 
einen Druck von P = 2,4 Atmosphären. 

Prinzipiell andere Wege sind mit zwei weiteren Versuchsanordnungen 

eingeschlagen worden, die zwar nicht unmittelbar den in der Frucht 
herrschenden Gewebedruck ergaben, aber doch seine theoretisch mög- 
liche obere Grenze erkennen ließen. Es wurde nämlich ermittelt, welche 
Kraft nötig ist, um an einer künstlich am apikalen Ende entleerten 
Frucht den Stielpfropfen zu entfernen. Die erste dieser Versuchsreihen 
wurde derart durchgeführt, daß der normale Innendruck durch künst- 
liches Aufpumpen der Frucht mittels einer Öldruckpumpe ersetzt 
wurde. An einem gleichzeitig eingeschalteten Manometer ließ sich die 
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Druckhéhe ablesen, die zum HerausschieBen des Fruchtstiels erforder- 
lich war. Dieser Druck war dann in jedem Falle gréBer, als der urspriing- 
liche Innendruck in der intakten Frucht. Dabei wurde ein Wert P < 4,1 
Atmosphären ermittelt. 

Bei der zweiten dieser Versuchsanordnungen wurde so vorgegangen, 
daß der Fruchtstiel aus der künstlich am apikalen Ende entleerten 
Frucht nicht von innen herausgeschossen, sondern von auBen heraus- 
gezogen wurde. Unter Beriicksichtigung der Querschnittsfliche des 
Stielpfropfens konnte ein der mg entsprechender Wert in Atmo- 
sphären errechnet werden. 

Die Ergebnisse der mechanischen Versuchsmethoden wurden er- 
ganzt durch kryoskopische und plasmolytische Untersuchungen. Die 
kryoskopischen Messungen ergaben für das Innenparenchym reifer 
Früchte als Saugkraft des Zellinhaltes (Si,) einen Wert von 6,25 Atmo- 
sphären. Fast der gleiche Wert (6,1 Atmosphären) ergab sich ferner 
bei der plasmolytischen Bestimmung der Saugkraft des Zellinhaltes im 
Zustand der Grenzplasmolyse (Si,). Aus der Übereinstimmung der 
Größen Si, und St, ging aber hervor, daß auch die Volumina der Innen- 
parenchymzellen in normalem Zustand und bei Grenzplasmolyse gleich 
sind, woraus zu folgern war, daß die Wände der Innenparenchymzellen 
selber in normalem Zustand so gut wie spannungslos sind. Was also 
vom Zellinhalt des Innenparenchyms an Druck entwickelt wird, wird in 
keiner Weise im Innenparenchym selber „aufgezehrt‘‘, sondern lastet 
völlig auf der elastisch gespannten Fruchtwand, wie das auch für den 
Mechanismus den vorteilhaftesten Modus darstellen muß. Betont sei 
aber, daß wir die obige Folgerung der Spannungslosigkeit der Wand 
nicht für völlig zwingend ansehen konnten, da dieses Ergebnis durch 
Verknüpfung zweier Methoden an verschiedenem Versuchsmaterial ge- 
wonnen wurde. Trotzdem haben wir den Wanddruck als praktisch gleich 
Null angenommen. Denn daß im Innenparenchym kaum eine nennens- 
werte Wandspannung in den Zellen vorhanden sein kann, lassen von vorn- 
herein der gallertige Charakter und die leichte Deformierbarkeit des 
jede Festigkeit entbehrenden Gewebes vermuten. 

In die Gleichung: Saugkraft der Zelle = Saugkraft des Inhalts — 
(Wanddruck + Außendruck), (Sz, = Si, —[W, +A,]), konnten wir 
nun folgende Werte einsetzen: 

Sz, = 6.25 — (0 +3) = 3,25 Atmosphären. 
Damit ergab sich als ,,Saugkraft der Zelle‘ für das Innenparenchym der 
reifen Frucht ein erheblicher positiver Wert (3,25 Atmosphären). 

Bezüglich des Reifungsvorgangs der Frucht hat sich ergeben, daß 


der Druck des Innenparenchyms gegen die Fruchtwand von jungen 
zu reifen Früchten eine fortlaufende Stufenleiter des Anstieges zeigt. 
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Ganz junge Friichte wiesen 0,6 Atmosphären auf, reife bis zu 2,8 Atmo- 
sphären, während der Druck in unmittelbar vor der Explosion stehenden 
Früchten auf rund 3 Atmosphären zu veranschlagen ist. 

In den letzten Reifestadien findet eine immer weiter gehende Locke- 
rung des Fruchtstielansatzes statt. Noch bei fast reifen Früchten ist 
der Stiel so fest eingefügt, daß er eine Belastung von rund 10 Atmo- 
sphären verträgt, ohne sich zu lockern. Schrittweise ist dann zu ver- 
folgen, wie er immer geringeren Druck- oder Zugkräften zu widerstehen 
vermag, bis bei rund 3 Atmosphären der Punkt erreicht wird, wo er 
durch den Innendruck der Frucht herausgeschleudert wird. 

Für die Saugkraft des Inhalts der Innenparenchymzellen ließen sich 
im Laufe des Heranwachsens der Frucht nur relativ geringe Schwan- 
kungen nachweisen. Von ganz jungen bis zu halbreifen und fast reifen 
Früchten stieg Si, von rund 5,5 Atmosphären bis zu 6,5 Atmosphären 
an; während der letzten Reifestadien war dann kein weiteres Steigen, 
sondern eher ein kleiner Rückgang zu verzeichnen. 

Kryoskopische Messungen an Blättern haben ergeben, daß die Kon- 
zentration ihres Zellsafts (rund 9 Atmosphären) noch höher liegt, als 
der des Innenparenchyms der Frucht. Der Turgeszenzschleudermecha- 
nismus der Spritzgurke arbeitet also mit noch geringeren Konzentra- 
tionen, als sie in anderen Teilen der Pflanze vorhanden sind. Es ist also 
auch der Turgeszenzmechanismus hinsichtlich der in ihm wirkenden 
Kräfte an die Grenzen gebunden, die durch den allgemeinen Wasserhaus- 
halt der Pflanze gezogen sind. 

In ihren SchuBleistungen erreichte die Spritzgurke Wurfweiten von 
maximal 12,7 m. Dabei verläßt die Schrotladung der zahlreichen Samen 
(im Mittel etwa 35 Stück) die explodierende Frucht in einem weiten 
Streuungskegel, der 45—50° Öffnungsweite besitzt. Bei einer solchen 
Streuung kann schon von der einzelnen Frucht ein erhebliches Areal be- 
strichen werden, das in einem Falle 34 qm betrug. Bemerkenswert ist, 
daß die häufigste Erhöhung, unter der die Früchte ihre Ladung ab- 
schießen, nicht 45° beträgt, wie es offenbar die größtmögliche SchuB- 
weite erfordern würde, sondern 53—55°. Ökologisch ist diese größere 
Erhöhung insofern von Bedeutung, als die Pflanze durch sie weniger 
Gefahr läuft, mit ihrem Streuungskegel mit dem eigenen Blattwerk in 
Kollision zu geraten. 


Allen, die mir bei meinen Versuchen hilfreich zur Hand gegangen 
sind, sei an dieser Stelle gedankt, insbesondere Fräulein cand. rer. nat. 
ANNI BUHMANN, sowie meiner Schwester GERDA OVERBECK. 
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DER EINFLUSS DES WELKENS AUF DEN AB- UND AUFBAU 
DER STARKE IN DER PFLANZE. 
Von 
W. 8. ILsın. 
(Eingegangen am 16. November 1929.) 


1. Einleitung. 


Oft welken die Blätter an trocknen Standorten und in diesem Zu- 
stande können sie längere Zeit, manchmal sogar mehrere Tage, bleiben. 
Die Beobachtungen über den Wassergehalt in Blättern in verschiedenen 
Tagesperioden sind von Livinaston und Brown (1912), Luoyp (1912, 
1913), KrAsnoseLskY-Maxımow (1917, 1923) und ILyIN (1922) gemacht 
worden. Der Wasserverlust kann bereits in einem feuchten Klima wie in 
der Umgebung von Petrograd 28% und in Wüsten sogar 30—40% er- 
reichen. Meine Messung2n sind in südrussischen Steppen gemacht wor- 
den. Während einer starken Dürreperiode blieben die Pflanzen den 
ganzen Tag und die Nacht während mehrerer Tage hintereinander im ver- 
welkten Zustande. Der Wasserverlust betrug bei ihnen 50—60% und sie 
waren nicht einmal in der Nacht imstande, ihren Turgor wieder herzu- 
stellen. Ein solcher Dauerzustand muß den Gang der physiologischen 
Vorgänge beeinflussen, und es können dabei pathologische Erscheinungen 
auftreten. 

Meine Beobachtungen über das Atmen (1922) verwelkter Pflanzen 
hatten gezeigt, daß der Wasserverlust die Atmungsintensität des Blattes 
nicht abschwächt, sondern im Gegenteil oft erhöht; diese Erhöhung er- 
reichte 30—50% und in manchen Fällen sogar 80%. Dabei wurde der Ab- 
bau der organischen Substanz verstärkt. Die Fähigkeit intensiver zu 
atmen, erhielt sich bei der Pflanze sogar noch, nachdem sie Wasser in ge- 
nügender Menge erhalten und sich dem äußeren Aussehen nach voll- 
kommen erholt hatte; in der Pflanze sind irgendwelche physiologischen 
Störungen aufgetreten und sie konnte ihre Funktionen nicht mehr in 
normaler Weise ausführen. Eine Verstärkung der Dissimilationsvorgänge 
ist auch aus den Beobachtungen über den Stärkeabbau beim Welken klar 
ersichtlich. RywoscH (1908) bemerkte, daß die Blätter von /mpatiens 
sultani und die abgeschnittenen Sprosse von Polemonium coeruleum in 
verwelktem Zustande fast keine Jodreaktion auf Stärke mehr gaben; da- 
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gegen enthielten dieselben Blatter sehr viel Starke, nachdem sie in einer 
mit Wasserdampf gesättigten Atmosphäre geweilt hatten. Der Verfasser 
glaubt, daß hier die Stärke in Zucker übergeht und aus den Blättern 
exosmiert. Aber MoLısc# (1921) war damit nicht einverstanden, denn er 
beobachtete das Verschwinden der Stärke auch aus verwelkten, von der 
Pflanze abgeschnittenen Blättern, und in diesem Falle wäre eine Exos- 
mose undenkbar. MoLisc# hatte die Blätter analysiert und kam zur 
Überzeugung, daß hier keine Vermehrung, sondern sogar eine Verminde- 
rung des Zuckergehaltes stattfindet. Hinweise auf den Stärkeabbau im 
Blatte beim Welken finden wir auch in den Arbeiten von LuNDEGARDH 
(1914), Neger (1915), Horn (1922), Arenos (1924), SCHROEDER und 
Horn (1922). Die beiden letzteren fanden, daß gleichzeitig mit dem 
Stärkeschwund sich in den Zellen Saecharose und bei längerem Welken 
auch Monosaccharide ansammel". 

Meine Beobachtungen über den Stärkeabbau beim Welken sind an 
Spaltöffnungen gemacht worden. In den Anfangsstadien führt ein 
Wasserentzug zu einer Stärkeansammiung und erst im weiteren ver- 
schwindet diese (siehe die Arbeiten von 1922 und 1923). Je stärker das 
Welken ist, desto schneller geht der Abbau vor sich. Besonders empfind- 
lich waren mesophytische Pflanzen, bei ihnen verlief der Stärkeabbau in 
den Spaltöffnungen bei einem Wasserverlust von 20—25% binnen 4 bis 
8 Stunden. Dagegen mußte bei Xerophytenarten der Wasserverlust zu 
Beginn des Prozesses 50—60% erreichen, und der Abbau hatte auch 
länger gedauert. Weitere Beobachtungen zeigten, daß die Spaltöff- 
nungszellen nach dem Welken überhaupt ärmer an Kohlenhydraten 
werden; trotz des Stärkeabbaues sinkt ihr osmotischer Druck bedeutend, 
zuletzt verlieren die Spaltöffnungen ihre Regulationsfähigkeit über- 
haupt. In den Zellen beginnen dabei pathologische Zerfallsvorgänge, die 
sogar nach völliger Sättigung mit Wasser fortdauern; die Zellsaftkon- 
zentration sinkt fortwährend, und nicht nur die Stärke, sondern auch die 
Zucker werden abgebaut. Ich hatte oben darauf hingewiesen, daß das 
Welken eine Verstärkung der Atmungsintensität mit sich führt, d. h. eine 
Dissimilationsverstärkung der organischen Substanz. Gleichzeitig wurde 
auch die Assimilationsaktivität der Spaltöffnungszellen geschwächt; 
nach dem Welken und einer weiteren Behandlung mit Wasser verloren 
sie ihre Fähigkeit, auf Zuckerlösungen zu synthetisieren, oder syntheti- 
sierten sie nur sehr langsam; die Zellen befanden sich offenbar in einem 
Depressionszustande. Ebenso wie das Welken wirkten auf die Schließ- 
zellen auch konzentrierte Lösungen, die ebenfalls imstande sind, Wasser 
aus der Zelle zu entziehen. 

Die Frage nach dem Einfluß von Wassermangel auf den Ab- und Auf- 
bau der Stärke interessierte mich hauptsächlich vom biologisch-ökologi- 
schen Standpunkte aus; ich bemühte mich zu ermitteln, in welcher Weise 
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die verschiedenen biologischen Pflanzengruppen auf Wasserverlust rea- 
gieren, und bei welchem Grade der Entwässerung bei diesen oder jenen 
Arten ein pathologischer Kohlenhydratabbau und eine Depression der 
Synthese beginnt. Ich wollte die Frage nach der physiologischen Dürre- 
resistenz der Pflanze untersuchen. Man kénnte erwarten, daB man mehr 
oder weniger resistente Typen absondern kann. Wir betrachten die- 
jenige Pflanze als weniger resistent, welche bei einem verhältnismäBig 
geringen Wasserverlust anfängt, physiologisch zu leiden; hochresistent 
ist jene, die fast ohne Schaden und ohne Stérung der normalen Funk- 
tionen einen bedeutenden Wasserverlust ertragen kann. 
Die Beobachtungen wurden am Blattmesophyll ausgeführt. 


2. Der Stärkeabbau beim Welken. 


Die Pflanzenblätter wurden gegen das Ende des Tages abgeschnitten, 
wenn sich ihr Mesophyll mit Stärke gefüllt hatte; die größeren Blätter 
wurden in Teile zerschnitten und die kleineren im ganzen verwendet. Im 
letzteren Falle wurden aber für Parallelversuche immer entweder gegen- 
übersitzende oder nahe an einem Ast sitzende Blätter verwendet. Große 
Aufmerksamkeit wurde auf die Auswahl möglichst einheitlichen Materials 
gelegt. 

Die Blatt-Teile wurden zuerst im Zustande der völligen Wasser- 
sättigung gewogen, dann wurden diejenigen, welche dem Welken unter- 
worfen werden sollten, eine gewisse Zeit an der Luft liegen gelassen und 
nach einigem Wasserverlust in geschlossene Reagenzgläser gebracht, wo 
keine weitere Verdunstung stattfand. Nach bestimmten Zeiträumen 
wurden von dem Blatte Proben zur Untersuchung auf den Stärkegehalt 
entnommen. DasGewebe wurde zuerst in Alkohol fixiert und nach völliger 
Entfärbung für 10—15 Minuten in eine schwach erwärmte 4%ige Na- 
triumoxydlösung gelegt, dann mit verdünnter Säure und mehrmals mit 
Wasser ausgewaschen und endlich in eine verdünnte Jodjodkaliumlösung 
eingetragen. Dabei wurden die Blätter durchsichtig, und selbst die 
kleinsten Spuren Stärke konnten in ihnen entdeckt werden. Nach der In- 
tensität der Färbung mit Jod wurde der Stärkegehalt in den Geweben ab- 
geschätzt. Zum Vergleich wurden vorher Standardmuster der Blätter 
verschiedener Pflanzen mit verschiedenem Stärkegehalt vorbereitet, mit 
welchem das Versuchsmaterial verglichen werden konnte. 

Die Versuche wurden im Sommer 1925 auf der Hydrobiologischen 
Station in Blatna in Böhmen ausgeführt, wo die Gegend ziemlich feucht 
ist, außerdem war das Wetter den ganzen Sommer regnerisch. In der Um- 
gebung kamen fast keine typischen Xerophyten vor. Es gelang nur fest- 
zustellen, daß sich zwischen den Pflanzen Arten vorfinden, die auf das 
Welken verschieden reagieren. In der Tabelle 1 sind die Ergebnisse der 
Versuche mit fünf Pflanzen zusammengestellt; es wird gezeigt, wieviel 
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Wasser die Blatter verloren hatten und wieviel Starke in ihnen nach be- 
stimmten Zeiträumen noch vorhanden war. In den nicht verwelkten 
Blättern blieb der Stärkegehalt während des ganzen Versuchs unver- 
ändert, oder er veränderte sich nur in schwachem Maße. Anderseits 
hatten die Blätter, welche 16—25% Wasser verloren hatten, also eine 
Menge, die unter natürlichen Bedingungen nicht selten verlorengeht, die 
Stärke sehr rasch abgebaut. Bei Rumezx conglomeratus wurde ein fast voll- 
ständiges Verschwinden der Stärke bereits nach 4 Stunden beobachtet. 


Tabelle 1. 








Wasserverlust 























Polygonum hirsutum. 
0 8. V. 8. v. 8. v. 8. V. 
0 8. V. 8. v. 8. V. 8. V. 
25% 8. v. 8. V. k. k. 
30% 8. v 8. V. k. k. 
48% 8. v 8. v. k. k. 
Bidens tripartitus. 
0 v. v. v. v. 
0 8. V. 8. V. 8. V. v. 
18% 8. v. 8. v. k. k. 
19% 8. v. 8. v. k. k 
19% 8. V. 8. v. k. k 
Alisma plantago. 

0 v. v. v. w. 
0 v. v. w w. 
25% 8. v. 8. V. k. k. 
27% 8. V. 8. V. k k. 
28% v. v. k. k. 
Rumex conglomeratus. 

0 v. v. w. w 
0 v. v. w. w 
16% v w. k. k. 
18% v 8. W. k. k 
24% v 8. W. k. k. 
Polygonum hydropiper. 

0 8. v. 8. V. 8. V. 8. v. 
0 8. Vv 8. v 8. V. 8. V. 
14% 8. v. 8. v 8. v. a. v. 
17% 8. v. 8. Y. 8. v. 8. v. 
33% sv 8. Y. w. k. 
Stärke: s. v. = sehr viel; v. = viel; w. = wenig; s. w. = sehr wenig; k. = keine. 
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Polygonum hirsutum und Bidens tripartitus besaBen zuerst mit Starke 
gefüllte Zellen und ihre Menge blieb bei unverwelkten Blättern bis zum 
Schluß des Versuchs fast unverändert, dagegen verschwand sie in ver- 
welkten Blättern nach 13 Stunden vollständig. In diesem Falle erwies 
sich Polygonum hydropiper stabiler: der Stärkezerfall begann erst bei 
einem Wasserverlust von 33% und verlief verhältnismäßig langsam. 

In einer anderen Versuchsreihe (Tabelle 2) wurde jedes Blatt in zwei 
Hälften zerschnitten, von welchen die eine die ganze Zeit frisch blieb und 
die andere in stärkerem oder schwächerem Maße verwelkte. Die Stärke- 
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Tabelle 2. 
Stärkegehalt 
Wasserverlust verwelkte Blätter unverwelkte Blätter 
anfangs | nach 18 st. | nach 23 st. anfangs | nach 18 St nach 23 St. 

Polygonum hirsutum. 
32% 8. V. k k. 8. V. v. v. 
41% 8. Vv. k a 8. v. v. v. 
42% v. k. k. v. v. v. 
35% 8. Vv. k. k. 8. V. v. w. 
38% 8. V. k k 8. V. v. W. 
41% 8. Vv. k. k 8. Vv. v. w. 

Rumex conglomeratus 
22% 8. v w w 8. V. v. v. 
17% Vv. k. k. v. v. w. 
28% 8. V. k. k. 8. v. v. w. 
30% 8. V. k. k 8. v 8. v. w. 

Alisma plantago. 
27% 8. v. 8. V. v. 8. V. 8. V. 8. v 
20% 8. V. v. w 8. V. 8.v. 8. V. 
36% 8. Vv. Vv. w 8. V. v. v. 
36% 8. v. w. k. 8. V. v. 
44% 8. Vv. w k 8. v. v. 
Bidens cernuus 

14% 8. Vv. 8. V. w. 8. V. 8. v v. 
17% 8. V. v. w. 8. V. 8. V. v. 
21% 8. v. v. w.—-k. 8. V. v. w. 
29% 8. v. 8. Vv. w. 8. v. 8. V. v. 
34% v k. k v. w. w. 

Polygonum hydropiper. 
29% 8. v. 8. V. 8. V. 8. V. 8. V. 8. V. 
30% 8. v. 8. Vv. 8. V. 8. V. 8. V. 8. v. 
39% 8. V. 8. Vv. 8. V. 8. V. 8, V. 8. V. 
44% 8. V. 8. V. w. 8. V. 8. V. 8, v 
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abnahme geschah bei einigen Arten auch ohne Welken, denn diese Pflan- 
zengruppe erwies sich als besonders empfindlich ; in dieser Hinsicht ist es 
interessant, Polygonum hirsutum und hydropiper zu vergleichen ; das erste 
verliert die Starke sehr rasch, das zweite verliert sie überhaupt nicht oder 
erst bei sehr starkem Welken. 

In den beschriebenen Versuchen sieht man den Schaden, den das 
Welken hervorruft, darin, daB aus den Zellen ein so kostbares Material 
wie die Starke verschwindet. Es gibt Griinde anzunehmen, daB sie 
vollständig verschwindet und nicht in andere Pflanzenteile übergeht. 
Für eine solche Annahme sprechen die oben erwähnten Beobachtungen 
über das Atmen der Pflanzen, also eine Dissimilationsverstärkung beim 
Welken, und die Beobachtungen über den Gewichtsverlust im ver- 
welkten Zustande. Im Sommer 1917 und 1918 habe ich die tägliche Ge- 
wichtszunahme von Weizen in den siidrussischen Steppen gemessen und 
hatte Gelegenheit festzustellen, daB in Dürreperioden das Trockenge- 
wicht der Pflanze nicht zu-, sondern beträchtlich abnimmt. Hier be- 
ginnen die Vorgänge der Dissimilation über diejenigen der Assimilation 
zu dominieren, der Abbau vollzieht sich schneller als der Aufbau. Die 
Resultate meiner Beobachtungen iiber einen starken Trockensubstanz- 
verlust beim Welken wurden von Maximow (1926) bestätigt, welcher ge- 
funden hat, daß Impatiens parviflora nach dreitägigem Welken 40% der 
Trockensubstanz verloren hatte. Wenn ein Tier beim Erkranken einen 
Teil seines Körpergewichtes verlieren kann, so haben wir keinen Grund, 
diese Eigenschaft bei den Pflanzen abzuleugnen: auch sie können ,,ab- 
magern“. Bei den Pflanzen äußert sich der Verlust an organischer 
Substanz in einem intensiveren Atmen, die Zerfallsprodukte gehen in 
Form von Kohlendioxyd und Wasser in die Luft. 


3. Depression der Synthese nach dem Welken. 


Beim Studium der Frage, welchen Einfluß das Welken auf die syn- 
thetische Tätigkeit der Zelle ausübt, benutzte ich ihre Fähigkeit, auf 
Zuckerlösungen Stärke anzusammeln. Die Arbeitsleistung der Zelle 
wurde nach der Stärkeablagerungsgeschwindigkeit gemessen. Ganze 
Pflanzen oder größere Teile davon (bei Bäumen und Sträuchern) wurden 
bis zum völligen Verschwinden der Stärke im Dunkeln gehalten. Um ein 
einheitlicheres Material zu bekommen, hatte ich große Blätter ange- 
wendet, die ich in mehrere Teile zerschnitt, oder es wurden gegenüber- 
oder nebeneinandersitzende Blätter verwendet. Einige Blätterpartien 
wurden frisch, unverwelkt verwendet, andere wurden zuerst bis zum 
nötigen Grad des Welkens gebracht und dann in geschlossene Reagenz- 
gläser gelegt, wo keine Transpiration mehr stattfinden konnte. Nach 
einiger Zeit wurden die Blatt-Teile zuerst ins Wasser gelegt, wo sich die ver- 
welkten rasch erholten, und dann in eine 1%ige Glykoselösung in breiten 
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Petrischalen. Die Schalen wurden in zerstreutes Licht gestellt. Nach be- 
endigtem Versuch wurden die Blatt-Teile in Alkohol fixiert und die darin 
enthaltene Stärke nach der oben beschriebenen Methode bestimmt. 

In einem Versuche (Tabelle 3) wurden gleichzeitig sieben verschiedene 
Pflanzen untersucht. Die Blatter haben während 36 Stunden auf Gly- 

















Tabelle 3. 

Wasser- Stärke- Wasser- Stärke- Wasser- Stärke- 
verlust gehalt verlust gehalt verlust gehalt 
Rumez aquaticus. Rumez conglomeratus. Cochlearia sativa. 
0 8. Vv 0 8. v. 0 v. 
0 8. Vv. 0 8. V. 0 8. v. 
0 8. v 0 8. v. 22% 8. V. 
0 8. v. 28% 8. v. 23% 8. v. 
28% v 29% v. 26% v. 
36% v. 37% v. 38% v. 
38% w. 88% 8. W. 39% v. 
37% 8. W. 42% k. 44% v. 
48% k. 33% w. 
48% k. 40% w. 
49% k. oo Eee 45% w. 

er P 0 Ve Verbascum thapeus. 
0 v. 0 v. 
Alisma plantago. 0 v. 0 v. 
0 8. V. 0 Y. 0 v. 
0 8. v. 31% w. 0 v. 
0 8. v. 36% w. 36% v. 
0 8. v. 38% 8.w. 37% v. 
24% v. 56% 8. W. 38% v. 
27% v. 38% v. 
28% v. Epilobium hireutum. 40% v. 
34% v. 0 8. V. 42% v. 
43% v. 0 8. v. 45% v. 
50% v. 42% W. 47% v. 
56% w. 50% w. 50% v. 














koselésungen geschwommen. Bei einigen Arten, wie Rumex aquaticus 
und R. conglomeratus, hörte die synthetisierende Tätigkeit nach starkem 
Welken ganz auf; sie bauten gar keine Starke oder nur in ganz kleinen 
Mengen auf, während die nicht verwelkten Blätter große Mengen Stärke 
ansammelten. Bei anderen Arten war -eine Depression der Synthese 
entweder nur sehr schwach ausgedrückt oder sie konnte überhaupt nicht 
beobachtet werden, wie z. B. bei Verbascum thapsus und Cochlearia sa- 
tiva, obwohl diese Pflanzen ursprünglich bis 50% Wasser, also eine große 
Menge, verloren hatten. 
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In der folgenden Versuchsreihe wurde die Starkebildung regelmaBig 
nach bestimmten Zeiträumen untersucht; das ermöglichte den Einfluß 
des Welkens auf die Arbeitsleistung der lebenden Zelle genauer zu ver- 
folgen. Nach erlittener Depression vollzog sich dieselbe synthetische 
Arbeit langsamer und für ihre Vollendung wurde eine längere Zeit 
beansprucht. Um hier ein richtiges Urteil zu gewinnen, ist es notwendig, 
nicht nur die Menge der geleisteten Arbeit, sondern auch die zu ihrer 
Vollendung nötige Zeitdauer zu kennen. In dem Versuch mit Poly- 
gonum lapathifolium (Tabelle 4) hatten unverwelkte Blätter binnen 
12 Stunden viel Stärke angesammelt, dagegen hatten verwelkte Blätter 
sogar nach 24 Stunden nur kleine Mengen davon gebildet. Erst später, 
nach 54 und 78 Stunden, ist es ihnen gelungen, mehr Stärke zu bilden, 
aber doch nicht so viel, wie in den normalen unverwelkten Blättern. Hier 
hat also eine Arbeitsverzögerung stattgefunden. 











Tabelle 4. 
Stärkegehalt 
Wasserverlust 
12 St. | 24 St. | 36 St. 48 St. 
Polygonum lapathifolium. 3 
0 v. 8. V. 8. V. 8. V. 
0 v. 8. V. 8. V. 8. Vv. 
0 v. v. v. v. 
40% w. w. w v. 
48% 8. W. 8. W. w w. 
73% k. k. k. k. 
12 St. 24 St. 54 St. 78 St. 
0 v. v. 8. V. 8. V. 
0 v. v. L.r. 8. v. 
0 v. v. av. 8. V. 
40% 8. W. 8. W. v. v. 
48% 8. W. 8. W. w w 














Dasselbe Bild sehen wir bei Rumex crispus (Tabelle 5); schwaches 
Welken wirkte auf die synthetische Tätigkeit fast gar nicht ein, die 














Tabelle 5. 
Stärkegehalt 
Wasserverlust a | 26 St. | 60 St. 
Rumez crispus. 

0 k. v. 8. V. 
0 k. 8. V. 8. v 
0 k. 8. v. 8. v 
18% k. 8. V. 8. v 
27% k. v. 8. v 

32% k. w. v. 
33% k. 8. W. 8. V. 

12 


Planta Bd. 10. 
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Zellen sammelten Starke in normaler Weise an; aber jene Blatt-Teile, die 
verhältnismäßig viel Wasser verloren hatten, verzögerten die Synthese, 
ohne daß sie zu ihr ganz unfähig gewesen wären; sie beanspruchten nur 
eine längere Periode — 36 Stunden —, um ebensoviel Stärke wie die ncr- 

















malen Matter anzusammeln. 
Tabelle 6. 
Stärkegehalt 
Wasser vrerlust 
12 St. 36 St. 60 St. 
Epilobium angustifolium. 

0 k. v. v. 

0 k. w. w. 

0 k. w. w. 
32% k. 8. W. 8. W. 
33% k. k. w. 
36% k. k. k. 
42% k. 8. W. 8. W. 
4% k. k. 8. W. 

Knautia arvensis. 

0 w. w. v. 

0 W. v. 8. V. 

0 W. v. 8. V. 
25% k. 8. W. 8. W. 
29% 8. W. 8. W. v. 
32% 8. W. 8. W. v. 
35% 8. W. 8. W. v. 
36% k. k. 8. W. 
44% k. Spuren Spuren 

Hieracium sp. 

0 w. v. 

0 8. W. 8. V. 

0 8. W. 8. V. 8. V. 
11% 8. W. w. v. 
12% 8. W. w. 

24% 8. W. V. 
59% Spuren 8. W. v. 


In folgendem Versuch sind gleichzeitig drei Pflanzen untersucht 
worden. Am meisten litten unter dem Welken Epilobium angustifolium 
und Knautia arvensis, die nach längerem Liegen auf Zuckerlösungen fast 
keine (Tabelle 6) oder nur wenig Stärke bildeten. Dagegen war Hieracium 
fast unempfindlich gegen Welken, bei ihr vollzog sich die Synthese in 
allen Fällen mit gleicher Geschwindigkeit. 
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Weiter folgen die Versuche mit einer Reihe anderer Pflanzen, auf die 
jedoch nicht ausführlich und tabellarisch sondern, nur in einer kurzen 
Zusammenfassung der Ergebnisse eingegangen sei: 

Malachium aquaticum: Wasserverlust von über 20% rief eine Er- 
niedrigung der synthetischen Tätigkeit hervor. Bei Mentha aquatica 
geschah dies erst nach einem Verlust von 40% Wasser; desgleichen bei 
Alisma plantago. Mit Ranunculus repens sind drei Versuche gemacht 
worden, im ganzen mit 23 verschiedenen Blättern, deren Wasserverlust 
57% erreichte, was jedoch gar keinen Depressionszustand zur Folge 
hatte; die verwelkten als auch die unverwelkten Blatter synthetisierten 
Stärke mit gleicher Geschwindigkeit. Wahrscheinlich hätte die Pflanze 
zu einem noch stärkeren Welkegrad gebracht werden müssen, um einen 
Depressionszustand zu erleiden. 

Aus den beschriebenen Versuchen geht hervor, daß bereits eine zeit- 
weise Entwässerung eine Abschwächung der synthetischen Tätigkeit 
der lebenden Zelle hervorrufen kann. Obwohl sich die Pflanze nachher 
äußerlich vollständig erholt, ihre Gewebe vollkommen mit Wasser sättigt, 
ist sie doch nicht mehr fähig, mit der früheren Intensität organische Sub- 
stanzen aufzubauen und den Stoffwechsel in normaler Weise zu regu- 
lieren — sie erkrankt. Die Frage, inwieweit die Pflanze imstande ist, 
nach dem Welken ihre Lebenstätigkeit wieder herzustellen, habe ich in 
meinen Experimenten nicht berücksichtigt, aber meine Beobachtungen 
in der Natur führten mich zur Annahme, daß eine völlige Herstellung un- 
möglich ist. Zeitweises Welken hinterläßt eine Spur während der ganzen 
weiteren Existenz der Pflanze. Nicht alle Arten reagieren auf den Wasser- 
verlust; in gleicher Weise. Die Organisation einiger von ihnen wird be- 
reits durch den Verlust kleiner Mengen Wasser beschädigt, dagegen über- 
winden andere sogar ein starkes Welken mit ziemlicher Leichtigkeit. Die 
Fähigkeit, normale Funktionen wieder herzustellen, kann als ein physio- 
logisches Merkmal der Pflanzenresistenz dienen; die Eigenschaft, den 
Wasserverlust mit ziemlicher Leichtigkeit zu vertragen, ist nicht das ein- 
zige Merkmal der Dürreresistenz, das allen Xerophyten eigen ist, es gibt 
auch noch andere physiologische und morphologische Vorrichtungen, die 
zu demselben Ziele führen. Diese Eigenschaft ist für die Sukkulenten 
überflüssig, dagegen ist sie für xerophyte Moose, die vor dem Wasserver- 
lust nicht geschützt sind, höchst notwendig. Es gibt viele Arten der An- 
passung und des Schutzes. 

Zu derselben Erscheinungsreihe gehört auch die Stärkebildung bei den 
sogenannten saccharophilen Moosen, die von Fräulein WoLOscHIN unter 
meiner Leitung beobachtet worden ist. Gewöhnlich glaubt man, daß 
diese Moose gar keine Fähigkeit zum Stärkeaufbau besitzen; aber es 
stellte sich heraus, daß auch sie unter normalen Bedingungen imstande 
sind, Stärke anzusammeln, daß sie jedoch diese Fähigkeit unter dem Ein- 
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fluß von ungünstigen inneren Faktoren leicht verlieren können. Zu den 
letzteren gehört auch eine zeitweise Entwässerung. Nach dem Welken 
bleibt zwar die Zelle am Leben, doch ist sie nicht mehr imstande, Stärke 
aufzubauen, oder sie baut sie nur sehr langsam und in kleiner Menge auf; 

man beobachtet hier dieselbe 

















Tabelle 7. Erscheinung, wie bei höheren 

Be Pflanzen. = 
Aus sehr vielen Versuchen 
— ae mit verschiedenen Moosen will 
ich nur einige Beispiele mit 
Plagiochila. Plagiochila anführen. Die Sten- 
6 St. keine heine gelchen, die ursprünglich im 
18 St. viel keine Dunkeln gehalten worden waren 
24 St. viel wenig und ihre Stärke verloren hatten, 
welkten 5 St. wurden fiir einige Zeit an der 
6 St. keine keine Laboratoriumsluft ohne Was- 
18 St. viel keine serzutritt liegen gelassen und 
24 St. viel keine dann in Schalen mit Wasser ans 
48 St. viel wenig Licht gebracht. In einem der 








Versuche wurden die Blatter 
dem Welken entweder während 30 Minuten oder 5 Stunden ausgesetzt; 
nachher bauten sie die Stärke (Tabelle 7) sehr langsam und in kleinen 
Mengen auf; die nicht verwelkten Blätter häuften sie dagegen ziemlich 




















energisch an. 
Tabelle 8. Plagiochila. 
Stärkegehalt 
Zeitdauer unverwelkte I welkten 30 Minuten 
im Wasser in Zuckerlösung 
24 St. viel keine viel 
48 St. viel wenig viel 
welkten 50 Minuten 
24 St. viel keine wenig 
48 St. viel wenig viel 











In zwei anderen Versuchen mit diesem Moose (Tabelle 8) dauerte das 
Welken 30 oder 50 Minuten; dann wurden die verwelkten Blätter in 
Wasser oder in eine Saccharogelösung eingetragen, die unverwelkten 
lagen nur in Wasser. Die letzteren synthetisierten verhältnismäßig viel 
Stärke, aber bei den verwelkten verlief die Synthese ziemlich langsam, 
besonders in Wasser. 

Endlich möchte ich noch an meine Versuche mit Spaltöffnungen 
(1922) erinnern, die auf Zuckerlösungen sehr viel Stärke ansammeln. 
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Wenn aber das Blatt zuvor einem starken Welken unterworfen war, wird 
die synthetische Tätigkeit gehemmt und kann sogar nach langem und 
starkem Welken vollständig unterdrückt werden. Z. B. sammeln die 
Spaltöffnungen eines unverwelkten Blattes in einem der Versuche wäh- 
rend 2—3 Stunden viel Stärke an; ein Blatt, das vorher während 7 Stun- 
den gewelkt hatte, vollbrachte dieselbe Arbeit erst in 23 Stunden und ein 
18 Stunden lang gewelktes Blatt brauchte für dieselbe Leistung 
42 Stunden. 


4. Einwirkung konzentrierter Lösungen auf die Stärkesynthese. 

Das Welken führt eine Wasserverminderung im Zellsaft mit sich und 
arhöht dadurch seine Konzentration. Dieselben Ergebnisse können durch 
Eintauchen der Zellen in eine konzentrierte Lösung erzielt werden; aus 
dem Safte wird Wasser entzogen und er wird konzentrierter. Aber bei 
dieser Methode muß man in Betracht ziehen, daß die Substanz, die sich 
in der Außenlösung befindet, auch den Gang der physiologischen Vorgänge 
beeinflussen kann; deswegen muß man nach Möglichkeit indifferent 
chemische Verbindungen anwenden. Wir können nicht mit Sicherheit 
behaupten, daß die eine oder die andere Substanz streng neutral ist, und 
daß sie außer dem Wasserentzug nicht noch irgendwelche Nebenerschei- 
nungen hervorruft. Die Zucker gelten gewöhnlich als die indifferentesten 
Verbindungen, da sie in der Pflanze immer vorkommen, und, wenn wir 
die Zellen in ihre Lösungen eintauchen, so führen wir nichts Neues ein, 
sondern vergrößern nur die Menge der bereits vorhandenen Stoffe. 

WINKLER (1898) beobachtete Stärkebildung auf Zuckerlösungen und 
bestimmte die Existenz einer optimalen und einer maximalen Konzen- 
tration derselben ; aber nicht alle Pflanzen bringen die Synthese bei der- 
selben Zuckerhöchstkonzentration zum Stillstand. Wir haben oben ge- 
sehen, daß die Pflanzen aufs Entwässern in verschiedener Weise rea- 
gieren. Ich stellte mir zur Aufgabe, die Pflanzen verschiedener biologi- 
scher Gruppen miteinander zu vergleichen und festzustellen, welche von 
ihnen eine stärkere oder schwächere Entwässerung durch Eintauchen in 
Zuckerlösungen vertragen können. Die gegen Entwässerung resisten- 
teren Pflanzen müssen bei den Arten von trocknen Standorten vor- 
wiegen und die weniger resistenten bei den Arten von feuchten 
Standorten. Man kann nur von einem Vorwiegen dieses oder jenes Ver- 
haltens sprechen, da die Wasserbilanz auf demselben Standort nicht bei 
allen Arten die gleiche ist; vielmehr sind sowohl die Wasserzaleitungs- 
wege als auch die Transpirationsbedingungen verschieden. Auch die 
Wurzelverteilung im Boden und die Blätterlage im Grasbestand sind bei 
verschiedenen Arten in demselben Pflanzenverein verschieden, da ja 
nur Pflanzen mit ungleichen Lebensforderungen sich zusammen an- 
siedeln können. Außerdem unterscheiden sich auch die Schutzmethoden 
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gegen ungiinstige Bedingungen voneinander ; einige Pflanzen streben die 
Beschaffung von möglichst viel Wasser oder gar eines Wasservorrates an, 
bei den anderen sind die Gewebe resistenter gegen das Austrocknen. 

In den folgenden Versuchen sind die Pflanzen verschiedener Stand- 
orte miteinander verglichen worden. Es wurde bestimmt, bei welcher 
Zuckerhöchstkonzentration die betreffende Art die Stärkebildung im 
Blattmesenchym unterdrückte. Die zuvor von Stärke befreiten Blätter 
wurden in kleine Teile zerschnitten und in Petrischalen auf Zucker- 
lösungen von verschiedener Konzentration gelegt. In alle Schalen wurde 
Glykoselésung von derselben Konzentration (0,06 Mol) gegeben; dazu 
wurden dann verschiedene Mengen Saccharose gesetzt, die eigentlich als 
wasserentziehendes Mittel diente. Die Schalen mit den Blättern wurden 
für 36 Stunden in zerstreutes Licht gebracht, dann wurde die Stärke 
in den Blättern in gewöhnlicher Weise bestimmt. 

Die Versuche zeigten, daß starke Lösungen die Stärkebildung ver- 
zögern; aber nicht alle Arten reagieren auf höhere Konzentration in 
gleicher Weise. In der Tabelle 9, wo die Versuchsergebnisse zusammen- 
gestellt sind, sind die Pflanzen in Gruppen nach ihren Standorten einge- 
teilt; es wird gezeigt, bei welcher Konzentration die Stärkesynthese ver- 
zögert wurde, und bei welcher sie ganz aufgehört hatte. Die Sumpf- und 
Wasserpflanzen waren am empfindlichsten ; bei einigen von ihnen begann 
die Synthese sich bei 0,36—0,46 Mol (= 12—15% Saccharoselösung) zu 
verzögern, d. h. einer Optimalkonzentration nach den Angaben von 
WinxLes. Im Durchschnitt beginnt der Depressionszustand bei dieser 
Pflanzengruppe bei 0,46—0,56 Mol, viel seltener erst bei 0,66 Mol. 
Völlige Unterbrechung der Synthese fand bei Caliha palustris bei 
0,46 Mol, bei anderen bei 0,66—0,86 Mol und sehr selten erst bei 
0,96 Mol statt. 

Wiesenpflanzen zeigten eine etwas größere Resistenz: Verzögerung 
der Synthese begann bei 0,66 Mol und vollkommene Hemmung bei 
0,76 Mol oder öfter bei 0,86 Mol, und nur in einem Falle erst bei 0,96 Mol. 
Aber im allgemeinen sind große Unterschiede zwischen diesen beiden 
Gruppen nicht vorhanden. 

Weiter sind vier Arten untersucht worden, die an einem bewaldeten 
Abhang wuchsen. Doch war der Charakter dieses Pflanzenvereins nicht 
scharf ausgeprägt, es fanden sich dort verschiedene biologische Typen 
vor. Einen bestimmteren Charakter besaß der Pflanzenverein an einem 
sandigen Hügel; hier siedelten sich hauptsächlich Pflanzen von trocknen 
Standorten an; einige von ihnen konnten zu den Xerophyten gerechnet 
werden. Nur in einem Falle erschienen die ersten Anzeichen eines De- 
pressionszustandes bei einer Zuckerkonzentration von 0,66 Mol (22%), 
öfter bei 0,86 Mol (30% ), und beinahe bei der Hälfte der Pflanzen erst bei 
1,06 Mol und 1,16 Mol (36—40% Saccharose). Völlige Unterdrückung 
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Tabelle 9. 
Stärkesynthese 
verzögert erloschen 
Zuckerkonz. Zuckerkonz. 
GM. GM. 
I. Sumpf- und Wasserpflanzen 
Caltha palustris ...... 0,36 0,46 
Bidens tripartitus ..... 0,46 0,66 
Epilobium hirsutum . 0,46 0,66 
Scutellaria galericulata. . : 0,46 0,66 
Lycopus europaeus ..... 0,56 0,66 
Bidens cernuus....... 0,56 0,76 
Sagittaria sagittifolia. . . . - 0,56 0,76 
Myosotis palustris . . . . . 0,56 0,76 
Ranunculus aquaticus 0,56 0,76 
Alisma plantago. . . -» . . . 0,56 0,86 
Mentha aquatica . . . . . . 0,56 0,86 
Malachium aquaticum  . . . 0,66 0,86 
Polygonum hydropiper . . . . 0,66 0,96 
Lysimachia vulgaris. . . - . 0,66 0,96 
Ranunculus repens . . . - - 0,66 0,96 
II. Wiesenpflanzen 
Plantago lanceolata . . . . . 0,66 0,76 
Rumex acetosa . . . . . - . 0,66 0,86 
Rumes oretosella . . . . . - 0,66 0,86 
Senecio silvestris . . . . . . 0,66 0,96 
III. Waldpflanzen 
Potentilla repens . . . . . - 0,46 0,66 
Lysimachia nummularia . . 0,66 0,86 
Helianthemum chamaecystis . 0,56 1,06 
Dianthus silvestris . . . . . 0,96 1,06 
IV. Sandpflanzen 
Jasione montana ...... 0,66 1,06 
Rumex acetosella . . . . . . 0,76 1,06 
Verbascum lychnitis var 0,76 1,06 
Hieracium pilosella . . . . - 0,86 1,06 
Fragaria colina . . . . . . 0,86 1,06 
Veronica officinalis . . . . . 0,86 1,06 
Verbascum thapsus . . . . . 0,86 1,06 
Senecio silvestris . . . - . . 1,06 1,26 
Thymus sp. 2... + + +... 1,06 1,36 
Calluna vulgaris . . . . . . 1,16 1,26 
Polen OD... . 6 . . + .. 1,16 1,36 
Centaurea scabiosa . . . . . 1,16 1,46 
V. Felsenpflanzen 
Clematis flammula . . . . . 0,96 1,06 
Ailanthus glandulosa. . . . . 1,06 1,26 
Fious.enries.… «0 . 1e 1,06 1,26 
Psoralea bituminosa 1,06 1,26 
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der Stärkesynthese fand nicht eher als bei 1,06 Mol und nicht selten erst 
bei 1,26—1,36 Mol statt; es gab sogar Fille, wo die Synthese erst bei 
1,46 Mol (50% Saccharose) unterdriickt wurde. So erwiesen sich die 
Pflanzen dieses Vereins als bedeutend resistenter gegen Entwiisserung 
mittels Lésungen. Die Saccharosekonzentration in Prozenten gibt hier die 
Zuckermenge in 100 ccm Wasser an. Wenn man aber auf die in einer 
Volumeinheit geléste Zuckermenge umrechnet, so bekommt man viel 
héhere Zahlen und es zeigt sich, daB die Pflanzen des letzten Vereins die 
Synthese erst bei einer’ Konzentration von 66—73% zum Stillstand 
bringen. 

Am Schluß der Tabelle sind Versuchsergebnisse mit Pflanzen von 
steinigen Abhängen aus der Umgebung von Nizza wiedergegeben. Diese 
Pflanzen ließen eine verhältnismäßig hohe Resistenz erkennen, welche 
aber nicht höher als bei den Arten aus Böhmen waren. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER WURZELATMUNG. 
Von 
Max LÜWENECK. 
(Eingegangen am 1. Dezember 1929.) 


1. Einleitung. 


Zum Studium der chemischen Vorgänge, die sich bei der Atmung ab- 
spielen, bedient man sich mit Vorteil niederer Organismen. Doch ist es 
nicht angängig, alle an derartigen Lebewesen gewonnenen Unter- 
suchungsergebnisse auch auf Betrachtungen des Lebensgetriebes der 
höheren Pflanzen zu übertragen. Denn jene zeigen in ihrem Stoff- und 
Energiewechsel ein viel ausgeprägteres Anpassungsvermögen, als wir 
es bei diesen finden. So sind z.B. selbst grüne Algen vielfach zu hetero- 
tropher Lebensweise befähigt, während dies bei höheren Pflanzen nur in 
seltenen Ausnahmen zutrifft. Aus diesem Grunde müssen auch die durch 
weitergehende Differenzierung gekennzeichneten Gewächse immer wieder 
zur Untersuchung herangezogen werden. 

Bei dem Versuch, den Verlauf der normalen Atmung bei höheren 
Pflanzen festzustellen, ist es nun schwer, ein geeignetes Objekt zu finden. 
Bei Keimlingen und keimenden Samen, die eine ziemlich hohe Atmungs- 
intensität besitzen und aus diesem Grunde wohl geeignet wären, macht 
sich die gleichzeitig stattfindende Mobilisation der Reservestoffe bei At- 
mungsversuchen störend bemerkbar. Sie ist ja vielfach mit einer merk- 
lichen Sauerstoffaufnahme verbunden. Daher kann man auf Grund einer 
quantitativen Bestimmung der von der Pflanze verbrauchten Menge 
dieses Gases noch nichts darüber aussagen, welcher Anteil davon auf den 
gewöhnlichen Atmungsvorgang trifft. Außerdem haben Srerp (13), 
STALFELT (15) und FRIETINGER (7) in neuester Zeit nachgewiesen, daß die 
Samenschale dem Gasaustausche der umschlossenen Gewebe hinderlich 
ist, und so die Atmung der Zellen des Samens unter Bedingungen vor sich 
geht, wie sie bei denen anderer pflanzlicher Organe vermutlich nicht vor- 
handen sind. Sucht man Sproßstücke zur Untersuchung der Atmung 
heranzuziehen, so muß man sich mit dem schwierigen Problem ausein- 
andersetzen, wie über die Diffusionsverhältnisse des durch Spaltöff- 
nungen und Interzellularen gebildeten Durchlüftungssystemes dieser 
Pflanzenteile Rechenschaft gegeben werden kann. Auch macht sich, bei 
manchen Fragestellungen, der Assimilationsvorgang unangenehm be- 
merkbar, der bei diesen Organen unter der Einwirkung von Licht vor sich 
Planta Bd. 10. 13 
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geht. Wenn man diese Schwierigkeiten bedenkt, erscheint die Wurzel, 
wegen ihres verhältnismäßig einfachen anatomischen Baues noch am 
besten der Erforschung der Atmung höherer Pflanzen zugänglich. 

In umfassenden Untersuchungen, deren Ergebnis im Jahre 1921 von 
CERIGHELLI (4) veröffentlicht wurde, wird nun darauf hingewiesen, daß 
der Gasaustausch dieser unterirdischen Organe durch die Lebenstätigkeit 
des Sprosses weitgehend beeinflußt werden könne. Es hatte sich in zahl- 
reichen Versuchen gezeigt, daß bei Pflanzen, deren Wurzelsystem in 
einem künstlichen Nährboden sich befand, die Entfernung des Sprosses 
eine wesentliche Veränderung des Atmungsquotienten der Wurzeln zur 
Folge hatte. Solange die Pflanze unversehrt blieb, war nämlich das Ver- 
hältnis der abgegebenen Kohlensäure zum aufgenommenen Sauerstoff 
bei diesen chlorophylifreien Pflanzenteilen bedeutend kleiner als 1. Wurde 
aber der Stengel, der mit den Blättern aus dem Versuchsgefäß ragte, von 
den Wurzeln abgetrennt, so veränderte sich der Atmungsquotient der 
letzteren nahezu bis zum Wert 1. Auf Grund dieser Beobachtung kam 
CERIGHELLI zu der Vermutung, daß durch die Assimilations- und Trans- 
spirationstatigkeit der griinen Teile der Pflanze der Gasaustausch der 
unterirdischen Organe stark beeinfluBt werde. Um für diese Auffassung 
Beweise zu geben, führte der genanrite Verfasser auch eine Anzahl Ver- 
suche aus, deren Ergebnis dafür spricht, daß lebhafte Transpiration der 
Pflanzen eine bedeutende Erhöhung der Sauerstoffaufnahme und eine 
weniger starke Vermehrung oder Verminderung der Kohlensäureabgabe 
der Wurzeln zur Folge habe. Ferner muß man im Hinblick auf diese Ver- 
suche annehmen, daß die Kohlensäureassimilation der grünen Teile der 
Pflanze ebenfalls den Gasaustausch der unterirdischen Organe merklich 
verändern könne. 

Es liegt in der Tat nahe, an eine Beeinflussung der gesamten Lebens- 
tätigkeit und damit auch der Atmung der Pflanzenwurzeln durch so 
wichtige Lebenserscheinungen, wie den Transpirationsstrom und die 
Assimilation der Kohlensäure, zu denken. Man könnte sich zunächst vor- 
stellen, daß eine physikalische Einwirkung der Transpiration auf den 
Gasaustausch der Wurzeln stattfinde. CERIGHELLI weist darauf hin, daß 
ein ziemlich großer Teil der bei der Atmung in den Zellen entstehenden 
Kohlensäure durch den aus der Wurzel zum Sproß übertretenden Wasser- 
strom in Lösung mitgeführt werden könne. Ebenso ist es nicht unwahr- 
scheinlich, daß der bei lebhafter Kohlensäureassimilation vermutlich in 
den grünen Teilen der Pflanze auftretende höhere Partiärdruck des Sauer- 
stoffs eine Abwanderung desselben zu den chlorophyllfreien Organen zur 
Folge habe. Doch kann man auch an eine in der Natur des Organismus 
begründete Abstimmung der Atmung auf die genannten Lebenserschei- 
nungen denken, da doch letzten Endes alle wichtigen Lebensvorgänge 
durch die Stoffwechselerscheinungen verknüpft sind. 





Untersuchungen über Wurzelatmung. 187 


Untersuchungen, die sich mit der Frage der Einwirkung des Sprosses 
auf den Gasaustausch der Wurzeln befassen, kommt aber methodische 
Bedeutung zu. Denn wenn in dieser Hinsicht wirklich eine so weit- 
gehende Beeinflussung der unterirdischen Organe durch die grünen Teile 
der Pflanze besteht, so kann der Gasaustausch der Wurzeln nur dann zur 
Aufklärung chemischer Vorgänge in den Geweben herangezogen werden, 
wenn diese störende Einwirkung ausgeschaltet oder genau festgelegt ist. 
Bei Untersuchungen über den Verlauf der Atmung oder die Bedeutung 
der Nahrsalze für den Stoffwechsel der Pflanzen, die hauptsächlich auf die 
Analyse des Gasaustausches der Vérsuchsobjekte sich stiitzen, wird man 
diese Fehlerquelle zu beachten haben. Auch kann die Atmungsinten- 
sität abgetrennter Wurzeln dann niemals als Maßstab für den Sauerstoff- 
bedarf oder die Kohlensäureabgabe des Wurzelsystems am Standort 
dienen. 

Aus diesen Erwägungen heraus wurde versucht, den Einfluß der Trans- 
spiration und, wenn möglich, der Assimilation der Kohlensäure auf die 
Atmung der Wurzeln eingehender zu prüfen und zu untersuchen, wie weit 
überhaupt eine direkte Beeinflussung der Atmung durch den Sproß nach- 
gewiesen werden könne. Am aussichtsreichsten erschien es zunächst, die 
Beziehungen zwischen Transpiration und Wurzelatmung quantitativ zu 
verfolgen, da durch Verbindung von Transpirationsmessungen und Poto- 
meterversuch verhältnismäßig einfach ein Überblick über die Größe der 
aus der Wurzel in den Sproß übertretenden Wassermenge zu gewinnen ist. 

Nachdem eindeutig festgelegt war, daß unter den gewählten Ver- 
suchsbedingungen ein Einfluß der Transpiration auf die Atmung der un- 
tersuchten Organe nicht vorhanden ist, wurde versucht, einen Einblick 
in die Frage zu gewinnen, ob einer Einwirkung der Assimilation auf die 
Atmung der Wurzeln Bedeutung zukomme. 

Schließlich wurde der Sproß von der Wurzel abgeschnitten und unter- 
sucht, ob unter diesen Umständen der Gasaustausch der Wurzeln eben- 
falls noch im wesentlichen unverändert bleibt. 


2. Methodische Vorbemerkungen. 
Wahl der Versuchsanordnung. 

CERIGHELLI hatte den Einfluß der Transpiration auf den Verlauf der 
Atmung von Pflanzenwurzeln in einer Versuchsanordnung festgestellt, 
die den Vorteil hatte, daß sie den natürlichen Standortsverhältnissen der 
unterirdischen Organe sehr nahe kam. Als Rezipienten wurden Lampen- 
zylinder verwendet, die einen künstlichen Boden enthielten. Dieser be- 
stand aus kleinen Bimssteinkörnern und wurde mit Knopscher Nähr- 
lösung begossen. Der Zylinder war an einem oberen Ende so abgedichtet, 
daß der Sproß sich außerhalb des Gefäßes befand und nur das Wurzel- 


system eingeschlossen wurde. Daneben war noch ein Glasrohr ange- 
13* 
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bracht, das der Entnahme von Luftproben aus dem Versuchsgefäß 
diente. Am unteren Ende des Zylinders befand sich ein Trichter, durch 


nach Beendigung des Experimentes wurden sus ihm Luftproben entnom- 
men und so Sauerstoffaufnahme und Kohlensäureabgabe der Pflanzen- 
wurzeln nach der Methode von Bonner und MANGIN zu ermitteln 


gesucht. 

Diese Versuchsanordnung gibt den Wurzeln allerdings die Möglich- 
keit, auch während des Versuchs ihrer normalen Aufgabe der Wasser- 
und Nährsalzaufnahme gerecht zu werden. Doch stellt der mit Nähr- 
lösung begossene Bimsstein ein recht unübersichtliches Versuchsmedium 
dar. Es ist durchaus möglich, daß der Wassergehalt dieses künstlichen 
Bodens eine gleichmäßige Verteilung der für die Analyse in Frage kom- 
menden Gase über alle Teile des Versuchsgefäßes bedeutend erschwert. 
In diesem Falle besteht die Gefahr, daß die durch die Atmungstätigkeit 
der Wurzeln hervorgerufene Abnahme des Sauerstoffgehalts und Zu- 
nahme der Kohlensäuredichte nicht in allen Teilen des Versuchsgefäßes 
gleich ist und so mit Hilfe einzelner Luftproben nicht in ihrer Gesamtheit 
ermittelt werden kann. In einer Abhandlung von ROMELL (11), die sich 
mit der Bodendurchlüftung befaßt, ist darauf hingewiesen, daß der Dif- 
fusionskoeffizient der in Wasser gelösten Gase nur etwa 1/10 000 des- 
jenigen beträgt, der für Diffusion in Gasform zutrifft. Auf Seite 325 ist 
in dieser eben erwähnten Arbeit eine Tabelle HANNENS wiedergegeben, 
aus der ebenfalls der bedeutende Einfluß der Bewässerung des Bodens auf 
die Diffusion der Gase in ihm zu ersehen ist. 

Zu diesen Untersuchungen ist ferner zu bemerken, daß bei den üb- 
lichen Methoden der Bestimmung der Diffusionskonstante meist zu hohe 
Werte gefunden werden, da die Mischung der Gase durch Ausgleich- 
strömung nicht immer hinreichend ausgeschaltet werden kann. Selbst 
ganz geringe Luftbewegungen vermögen das Ergebnis eines Diffusions- 
versuches schon stark zu verändern. Dies geht aus Versuchen von SIERP 
und Noack (14) hervor, die in Zusammenhang mit einer Untersuchung 
über den Einfluß verschiedener physikalischer Faktoren auf die Ver- 
dunstung einer freien Wasserfläche durchgeführt wurden. Bei einem voll- 
ständig trockenen Luftstrom von 0,009 cm/Sekunde wurden einer mit 
Wasser gefüllten Glasschale 37 mg Wasserdampf entführt; bei einem 
Luftstrom von 0,018 cm/Sekunde 63,4 mg, bei 0,036 cm/Windgeschwin- 
digkeit 92,8 mg. Die geringste Luftbewegurz genügt also, um das Uber- 
treten der Moleküle aus dem Wasser in die Luft um ein Mehrfaches zu 
beschleunigen. 

Je nachdem nun das Wasser im Bimsstein sich verteilt, entstehen eine 
ganze Anzahl mehr oder minder gut abgeschlossener windstiller Raume. 
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Die Ausgleichströmungen, cienen bei roheren Diffusionsversuchen eine 
große Bedeutung für die Durchmischung der Gase zukommt, sind dann 
nahezu oder vollständig ausgeschaltet. 

Es ist also reichlich schwierig, über die Gesch windigkeit etwas auszu- 
sagen, mit der die Gase in einem so komplizierten und schwer definier- 
baren physikalischen Gebilde, wie es der von CERIGHELLI verwendete 
Bimssteinboden darstellt, sich mischen. Daher wurde bei den beabsich- 
tigten eingehenderen Untersuchungen über den Einfluß der Lebens- 
tätigkeit des Sprosses auf den Gasaustausch der Wurzel ein Versuchs- 
medium an seine Stelle gesetzt,-das einer genaueren und vollstandigeren 
Analyse zugänglich ist. Die Bestimmung der Atmung in einem lufter- 
füllten VersuchsgefäB kam dabei nicht in Frage, da die Wasserver- 
sorgung der Pflanzen in diesem Falle mehr oder minder stark unterbun- 
den ist. Deshalb wurde die Untersuchung an Wurzeln vorgenommen, die 
in Wasser untergetaucht waren. 

Dieses Verfahren mag zunächst etwas gewaltsam erscheinen. Wenn 
das Wurzelsystem der bei derartigen Untersuchungen aus anatomischen 
Griinden in erster Linie in Betracht kommenden Landpflanzen unter 
Wasser gesetzt ist, leidet es vermutlich an Sanerstoffmangel. Doch bietet 
dieses Vorgehen die einzige Möglichkeit, die Wurzeln in einem gleich- 
förmigen, genauer erforschbaren Stoff zu untersuchen, ohne ihre Wasser- 
aufnahm e unsicher zu machen. Schon die ersten Versuche über die At- 
mung untergetauchter Wurzeln zeigten, daß die Sauerstoffaufnahme 
dieser Objekte in der beabsichtigten Versuchsanordnung immerhin noch 
recht energisch vor sich geht. Im Hinblicke auf diese günstigen Ergeb- 
nisse wurden die Arbeiten in der gedachten Weise weitergeführt. 

Die bei Atmungsversuchen gewöhnlich angewandten manometrischen 
Methoden kommen bei Untersuchung untergetauchter, mit der Pflanze 
verbundener Wurzeln nicht in Betracht. Es ist in diesem Falle schwer 
festzustellen, welcher Anteil an der durch das Manometer 
Volumenänderung auf Sauerstoffaufnahme und welcher auf Wasserauf- 
nahme trifft. Außerdem macht diese Arbeitsweise die Anwendung eines 
beträchtlichen Luftraumes notwendig. Man ist so wiederum gezwungen, 
bei Untersuchung des Gasaustausches der Wurzeln mit einem hetero- 
genen System zu arbeiten. Da das unversehrte Wurzelsystem, im Ver- 
gleich zu seiner Atmungsintensität, einen ungewöhnlich großen Raum ein- 
nimmt, wäre die Anwendung einer verhältnismäßig großen Wassermenge 
notwendig. Dies führt wieder zu den schon erörterten Schwierigkeiten, 
die Diffusionsverhältnisse in einem größeren Versuchsgefäß genau zu er- 
fassen. 

Es wurde daher das Atmungsgefäß ganz mit Wasser gefüllt und sein 
Sauerstoffverlust und seine Kohlensäurezunahme auf folgende Art zu er- 
mitteln versucht: Unter VorsichtamaBnahmen wurde das Wasser am 
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Ende des Versuches vollständig in ein anderes Gefäß übergeführt, direkt 
auf Sauerstoff- und Kohlensäuregehalt untersucht und sein anfänglicher 
Gehalt an diesen Gasen mit dem Ergebnis verglichen. Bei diesem Vor- 
gehen stellte es sich aber heraus, daß bei der notwendig werdenden 
Teilung der Substanz in je eine Probe für Kohlensäure- und Sauerstoff- 
bestimmung zwar die Sauerstoffkonzentration des Wassers mit hin- 
reichender Genauigkeit zu ermitteln war, nicht aber.die Dichte der 
Kohlensäure. 

Auch eine von WARBURG (18) angegebene Methode zur Bestimmung 

geringer Mengen von Kohlensäure in wäßrigen Flüssigkeiten erwies sich 
beiden, den in Frage kommenden Konzentrationsverhältnissen als nicht hin- 
reichend genau. Bei dieser Methode wird die Kohlensäure durch kohlen- 
dioxydfreie Luft, nach Ansäuern der Probe mit Phosphorsäure, ausge- 
trieben und in Waurerschen Gaswaschflaschen durch titriertes Baryt- 
wasser aufgenommen. In fünf aufeinander folgenden, nach diesen An- 
gaben ausgeführten, Analysen eines kohlensäurehaltigen destillierten 
Wassers wurden nun folgende Werte für Kohlendioxyd gefunden: 

1,30 ccm, 1,30 com, 0,99 ccm, 1,42 ccm, 1,57 ccm. Mittel: 1,31 ccm. 

Die Zahlen sind aus den 300 ccm umfassenden Proben auf einen Liter 
umgerechnet. Aus ihnen ist zu ersehen, daß die größte Abweichung der 
Ergebnisse vom Mittelwert fast 25% beträgt. 

In einem Liter Wasser sind bei Zimmertemperatur nur etwa 6 :/, com 
Sauerstoff löslich. Wenn man vermeiden will, daß die Konzentration 
dieses Gases innerhalb der Versuchszeit zu sehr herabgedrückt wird, darf 
der Atmungsversuch nur so lang ausgedehnt werden, bis etwa 1—2 ccm 
verbraucht sind. Es zeigt sich nun, daß Sauerstoffaufnahme und Kohlen- 
säureabgabe unter den in Frage kommenden Versuchsbedingungen ein- 
ander ziemlich gleich sind. Aus dieser Beobachtung und den ange- 
gebenen Analysenresultaten ist ohne weiteres ersichtlich, daß bei den in 
Rechnung zu stellenden Konzentrationsverhältnissen, die denen der an- 
gegebenen Bestimmungen des Kohlensäuregehaltes von destilliertem 
Wasser nahekommen, hinreichende Genauigkeit mit WARBURGSs Arbeits- 
weise nicht erzielt werden konnte. Es wurde nun versucht, eine Verbesse- 
rung vorzunehmen und, in Anbetracht einer Vorschrift in der ange- 
gebenen Notiz, die Wasserprobe, sowie die WaLrterschen Flaschen wäh- 
rend des Durchleitens der kohlensäurefreien Luft im Wasserbade er- 
wärmt. Doch wurden auch dann keine besseren Ergebnisse erzielt. 

Um nun den Versuch doch auf längere Zeit ausdehnen und mit 
größeren Kohlensäuremengen arbeiten zu können, wurde durch das Ge- 
fäß, in dem die Wurzeln sich befanden, ein Luftstrom geleitet und das da- 
bei entführte Kohlensäuregas ebenfalls schon in den Warrerschen 
Flaschen aufgefangen. So war es möglich, den Sauerstoffgehalt des 
Wassers auf längere Zeit ziemlich nahe dem Sättigungszustand zu er- 
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halten. Eine gleichzeitige Bestimmung der Sauerstoffaufnahme der Wnr- 
zeln war damit aber unmöglich geworden. Sie mußte in einer eigenen 
Reihe von Versuchen ausgeführt werden und erfolgte in der schon ange- 
deuteten Weise durch direkte Bestimmung des Sauerstoffgehalts des 
Wassers vor und nach dem Versuch. 


Das Einbringen und Befestigen der Objekte im Versuchsgefäß. 

Das Einbringen und Befestigen der Objekte im Versuchsgefäß wurde bei bei- 
den Untersuchungsmethoden, bei Bestimmung der Kohlensäureabgabe, wie bei 
Feststellung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln, in der gleichen Weise ausge- 
führt. Als Rezipienten wurden durchwegs becherförmige Gläser von etwa 1/, bis 
nahezu 1 Liter Inhalt verwendet. Auf diese wurde als Abschluß ein Kautschuk- 
stopfen aufgesetzt, der mit einer Bohrung, die durch die Achse des zylindrischen 
Kautschukstückchens lief, versehen und mit dessen Mantelfläche durch einen 
feinen Schlitz der ganzen Länge nach verbunden war. Durch Auseinanderziehen 
der beiden, auf diese Weise entstandenen Flügel des Stopfens wurde es möglich, 
den Stengel der Versuchspflanze so in die Bohrung einzuführen, daß beim Auf- 
setzen des Kautschuckverschlusses das Wurzelsystem der Pflanze im Versuchs- 
gefäß eingeschlossen wurde, der größte Teil der Sproßachse mit den Blättern aber 
daraus hervorragte. Da der Stengel der verschiedenen Versuchspflanzen nicht 
immer genau in die Bohrung paßte, wurde ein Wattering so um ihn gelegt, daß 
er in dessen unterem Teil festsaB. Im übrigen wurden der Rest des Hohlraums 
der Bohrung und der größte Teil der Oberfläche des Stopfens mit Kakaobutter 
übergossen. Dieser war etwa der zehnte Teil Hammeltalg beigegeben. Dadurch 
wurde dem Abdichtungsmittel die unangenehme Sprödigkeit genommen und zu- 
gleich ein rascheres Erstarren erreicht. 

Da die Versuchsanordnungen zur Bestimmung der Sauerstoffaufnahme und 
Kohlensäureabgabe der Pflanzenwurzeln im übrigen manche Verschiedenheiten 
zeigen, ist jede für sich genauer geschildert. 





Auswahl der Versuchspflanzen. 


Aus der Wahl der Versuchsanordnung ergab sich ohne weiteres, daß nur 
Pflanzen mit einem gut entwickelten Stengel als Versuchsobjekte in Frage kom- 
men konnten. Dieser war durch einen seitlichen Schlitz in eine Bohrung des 
Kautschukstopfens einzuführen. So ließ sich ein einfacher Abschluß des Wurzel- 
systems von den Sproßteilen erreichen. Die Pflanzen wurden bei den ersten Ver- 
suchen mitsamt der das Wurzelsystem umgebenden Erde im Garten aus dem 
Boden gehoben und im Arbeitsraum durch leichtes Abklopfen und wiederholtes 
Wässern von Erde befreit. Für alle weiteren Versuche wurden ungefähr gleich 
stark entwickelte Topfkulturen verwendet, die je nach Witterung und Jahreszeit 
ira Kalthaus oder im Freien standen. Ihr Wurzelballen wurde in trockenem Zu- 
stande aus dem Kulturgefäß genommen und ebenso behandelt, wie derjenige der 
im Garten gesammelten Objekte. 

Nicht jede Pflanzenart erwies sich der beschriebenen Behandlung zugänglich. 
So war z.B. das Wurzelsystem von Poinsettia pulcherrima und Ricinus Zansibari- 
ensis so brüchig, daß stets eine größere Anzahl von Wurzeln dabei abbrachen. 
Auch Helianthus annuus war aus diesem Grunde nicht so gut brauchbar wie die 
schließlich zu den beschriebenen Versuchen verwendeten Pflanzen von Sonchus 
oleraceus und Zea Mays. 

Vergleichsweise wurden auch Nährlösungskulturen von Zea Mays zu den 
Versuchen herangezogen. Ihr Wurzelsystem brauchte nur gewässert zu werden, 
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um für die Versuche verwendet werden zu können. Von Sonchus oleraceus wurden 
fast durchwegs blühende Exemplare verwendet. Die Mays-Pflanzen hatten 
gerade das fünfte Blatt entfaltet. 


Ermittlung des Transpirationsstromes. 

Bei den Versuchen über den Einfluß des Transpirationsstroms auf die 
Größe der Wurzelatmung war eine Ermittlung der in der Pflanze statt- 
findenden Wasserbewegung notwendig. Dies wurde auf zweierlei Art 
versucht. Einmal ließ sich die Transpiration der Pflanze während des 
Versuchs durch je eine Wägung der Pflanze mitsamt Versuchsgefäß un- 
mittelbar nach Beginn und kurz vor Beendigung des Atmungsversuchs 
bestimmen. Dann konnte aber auch die Wasseraufnahme der Wurzeln 
durch den Potometerversuch festgestellt werden. Einen unmittelbaren 
Maßstab für die innerhalb der Versuchszeit von der Wurzel in den Sproß 
übertretende Wassermenge bildet zwar weder die Transpirationsmessung 
noch die Ermittlung der Wasseraufnahme der Wurzeln mit Hilfe des 
Potometers. Doch kann man annehmen, daß bei annähernder Gleichheit 
der von der Pflanze aufgenommenen und abgegebenen Flüssigkeitsmenge 
auch die aus dem Wurzelsystem zum Sproß übertretende Wassermenge 
ungefähr denselben Betrag erreicht, da in diesem Falle Stauungen im 
Transpirationssystem und vor allem im Bereiche der Wurzeln kaum zu er- 
warten sind. 

Die Transpirationsbestimmungen wurden auf einer technischen Wage 
ausgeführt, die bei der in Frage kommenden Belastung noch Gewichts- 
unterschiede von 10 mg deutlich erkennen ließ. Die Pflanzen mußten 
aus der Versuchsanordnung mitsamt dem Atmungsgefäß, dessen Öff- 
nungen alle gut verschlossen waren, für einige Minuten herausgenommen 
und auf die Wage gestellt werden. Aus der Gewichtsabnahme des Ver- 
suchsgefäßes mit der Pflanze, die innerhalb des zwischen beiden Wä- 
gungen verstrichenen Zeitraums stattfand, ließ sich dann die stündliche 
Wasserabgabe der Versuchspflanzen errechnen. 

Der Messung der Wasseraufnahme diente das folgende, wegen Anpas- 
sung an die Versuchsanordnung etwas von der gewöhnlichen Art abwei- 
chende Potometer. Eine Glaskapillare war durch den Kautschukstopfen 
des Atmungsgefäßes so tief in dieses eingeführt, daß ihr unteres Ende auf 
alle Fälle durch die bei den Sauerstoffversuchen noch unter dem Stopfen 
befindliche Ölschicht hindurch reichte und mit dem Wasser, in dem die 
Wurzeln untergetaucht waren, in offener Verbindung stand. Der aus 
dem Atmungsgefäß herausragende Teil dieser dickwandigen Glasröhre 
mit engem Lumen war rechtwinklig umgebogen und an sein Ende ein 
U-förmiges Meßglas mittels eines kurzen Gummischlauchs angeschlossen. 
Letzteres wurde vollständig mit Wasser gefüllt und an seinem freien 
Schenkel auf 1/;, ccm geeicht. Uber der Wasserfüllung befand sich in 
diesem Teil des Meßglases eine Paraffinölschicht, die einen Verlust von 
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Wasser durch Verdampfen verhindern sollte. Beim Füllen und Leeren 
des VersuchsgefäBes wurde auf diesen freien Schenkel des U-Rohres eine 
Kautschukkappe aufgesetzt. Dadurch ließ sich erreichen, daß die Flüssig- 
keit durch den im Atmungsgefäß dann herrschenden Überdruck nicht aus 
dem Manometer herausgedrückt wurde. Bei Beginn eines jeden Atmungs- 
versuches galt es, das Potometer, nach Abnehmen der Kautschukkappe, 
wieder aufzufüllen. Dies geschah am vorteilhaftesten dadurch, daß man, 
nach dem Füllen des Versuchsgefäßes, noch einmal kurz die Verbindung 
zwischen letzterem und der Vorratswasserflasche herstellte. Unter Aus- 
nutzung des hydrostatischen Drucks, unter dem dann das Wasser im 
Atmungsgefäß steht, konnte der Wasserspiegel im offenen Schenkel des 
U-Rohres auf den entsprechenden Anfangsteilstrich eingestellt werden. 
Die zum Leeren und Füllen des Gefäßes notwendigen, durch den Stopfen 
reichenden Glasröhren mußten dann während des Versuchs durch 
Hähne und kurze Kautschukschläuche mit Glasstabchen vollkommen 
abgeschlossen werden. So konnte man dann die Wasseraufnahme der 
Pflanzen durch Beobachtung des Wasserspiegels im freien Schenkel des 
U-Rohres direkt ablesen. 

In der Apparatur, die zur Feststellung der Kohlensäureabgabe der 
Wurzeln bestimmt war, mußte ein Luftstrom durch das Atmungsgefäß 
geschickt werden. Aus diesem Grunde konnte bei dieser Versuchsanord- 
nung kein Potometer verwendet werden. 


8. Feststellung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln. 
Versuchsanordnung. 

Zur Ermittlung der Größe der Sauerstoffaufnahme der untergetauch- 
ten Wurzeln wurden diese mitsamt dem Wasser, in dem sie sich befanden, 
in einem Versuchsgefäß abgeschlossen und die Abnahme der Sauerstoff- 
konzentration des Wassers während dieser Zeit festgestellt. Die aus dem 
Wasser verschwundene Sauerstoffmenge konnte der von der Pflanze 
durch die Wurzeln aufgenommenen gleichgesetzt werden. 


Bei diesem Verfahren kommen zur Verwendung: 
1. Ein Batterieglas von nahezu 1 Liter Inhalt. In ihm sind die Versuchs- 


objekte. 
"2. Ein zweites gleichartiges Gefäß. In dieses wird das Wasser aus dem 
eben erwähnten VersuchsgefäB abgefüllt und bis zur Analyse aufbewabrt. 

3. Eine etwa 10 Liter fassende Vorratsflasche. Aus dieser ist das Versuchs- 
gefäB bei Beginn eines jeden Versuchs wieder mit Wasser zu füllen. 

Der Gang der Untersuchungen ist folgender: 

1. Mit Beginn einer Versuchsreihe bringt man Wasser in das 
Batterieglas, das zur Aufnahme der Wurzeln bestimmt ist. Dann wird 
etwas Paraffinum liquidum aufgegossen, so daB eine 10—15 mm dicke 
Olschicht das Wasser von dem Gasraum trennt, der bei der regelmäßigen 
Erneuerung des Wassers zwischen je zwei Versnuche entsteht. Beim 
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EingieBen der Flüssigkeiten muß darauf gachtet werden, daß der obere 
Ölspiegel nur so hoch zu stehen kommt, daß er nach dem Einbringen der 
Wurzel und Aufsetzen des Kautschukstopfens diesen nicht berührt. 
Diese Vorsichtsmaßregel ist notwendig, da die Kakaobuttermischung 
in der Regel nicht mehr dicht abschließt, wenn sie vor dem Erstarren, mit 
dem Paraffinöl in Berührung gekommen ist. Das Festwerden des Ab- 
dichtungsmittels dauerte :/;—1 Stunde. Daher konnte erst nach dieser 
Zeit mit den Versuchen angefangen werden. 

Vor Beginn des ersten Versuches wird dann das Atmungsgefäß noch 
voll aufgefüllt und eine Erneuerung des Wassers vorgenommen. Nun 
bleiben die Wurzeln, je nach Versuchsdauer, 1—2 Stunden darin unter- 
getaucht. Dann wird das Wasser wieder durch frisches ersetzt und der 
Sauerstoffgehalt des verbrauchten festgestellt. Aus der Differenz des ur- 
sprünglichen Sauerstoffgehalts des Wassers und desjenigen, den es nach 
dem Versuch aufweist, läßt sich die Sauerstoffaufnahme der Wurzel be- 
rechnen. Als Versuchszeit wurde der Zeitraum angenommen, der von 
einer Füllung des Versuchsgefäßes bis zur nächsten verstrichen war. Das 
Erneuern des Wassers dauerte 2—3 Minuten. Während dieser Zeit ist 
immer ein mehr oder minder großer Anteil des Wurzelsystems der Ver- 
suchspflanzen an der Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser gehindert. 
Dadurch kann der Sauerstoffwert etwas geringer gefunden werden, als 
es für ununterbrochene Wasseratmung zutrifft. Da aber die Versuchszeit, 
von einigen, erwähnten, Ausnahmen abgesehen, mindestens 1 Stunde be- 
trägt, wird der so entstehende Fehler kaum die bei biologischen Ver- 
suchen übliche Fehlergrenze von 5% erreichen. 

Die Erneuerung des Wassers wird durch folgende Vorrichtungen ermöglicht. 
Eine lange, an ihrem oberen Ende rechtwinkelig gebogene Glasröhre reicht durch 
den Stopfen hindurch bis nahezu auf den Boden des Versuchsgefäßes. Eine kurze 
Glasréhre steckt nur so weit in dem Gummistopfen, daß ihr unteres Ende un- 
mittelbar über dessen Innenfläche sich befindet. An dem aus dem Batterieglas 
herausragenden Teil dieses Glasrohrs ist ein Dreiwegehahn angeschmolzen. Das 
eine freie Ansatzrohr dieses Hahnes wird mit einer Hochdruckflasche verbunden, 
die Stickstoff enthält, das andere mit der freien Luft. Durch entsprechende 
Hahnstellung kann Stickstoffgas in das Versuchsgefäß eingeleitet werden. Dann 
wird das Wasser, nach vorheriger Verbindung des langen Rohres mit dem zweiten 
Batterieglas, in dieses verdrängt. Ist das Gefäß, in dem die Wurzeln sich be- 
finden, leer, so verbindet man das lange Glasrohr mit der etwas höher stehenden 
Vorratsw flasche. Jetzt strömtfrisches Wasser ein und das Stickstoffgas kann, 
nach Umstellung des Dreiwegehahns, in die freie Luft entweichen. 

Diese Art der Erneuerung des Wassers des Atmungsgefäßes zwischen je zwei 
Versuchen verhindert ein Eindringen von Luft in den Versuchsraum und macht 
so den Wurzeln eine Aufnahme von größeren Mengen von Sauerstoff aus dem 
bei der Abfüllung des Wassers entstehenden Gasraum unmöglich. Die Anwen- 
dung des Stickstoffs als Verdrängungsmittel macht aber eine weitere Vorsichts- 
maßregel notwendig. Da die Sauerstoffaufnahme der Wurzeln aus der Abnahme 
des Sauerstoffgehalts des in dem Versuchsgefäß eingeschlossenen Wassers ermit- 
telt wird, darf dieser während des Versuchs und beim Füllen und Leeren des Ver- 
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suchsgefäßes durch Diffusion keine Änderung erleiden. Kommt das Wasser in- 
dessen bei seiner Erneuerung mit dem Stickstoff oder der Luft in Berührung, so 
ist diese Forderung natürlich unerfüllbar. Es wird daher, wie schon erwähnt, 
kurz vor dem Aufsetzen des Kautschukstopfens beim Beginn einer jeden Ver- 
suchsreihe eine Schicht Paraffinöl auf die Wasseroberfläche des schon nahezu 

gefüllten Versuchsgefäßes aufgegossen. Dieses hebt und senkt sich, je nach dem 
Stand des Wasserspiegels, und bildet so, auch während des Füllens und Leerens, 
des die Wurzel einschließenden Gefäßes, einen dauernden Abschluß des Wassers 
von dem darüber befindlichen Gasraum. 


2. Durch Überführung des Wassers aus dem Versuchsgefäß in ein 
offenes, zweites Batterieglas wird nicht nur eine völlige Erneuerung des 
Atemwassers ermöglicht, sondern das verbrauchte Wasser, dessen Sauer- 
stoffgehalt ja bestimmt werden muß, entsprechend durchmischt. Dieses 
letztere Ergebnis ist sehr wünschenswert, da zur Analyse nur Teilproben 
von etwa 170—180 ccm zur Verwendung kommen. Die Verbindung 
zwischen beiden Glasgefäßen wird einfach dadurch bewerkstelligt, daß 
man mittels eines kurzen Gummischlauches ein rechtwinkelig gebogenes 
Glasrohr anschließt, das bis an den Boden des die Probe aufnehmenden 
Glases reicht. Da das Wasser am Ende des Versuchs in der Regel eine 
bedeutend geringere Sauerstoffdichte aufweist als bei Luftsättigung, muß 
auch in diesem Gefäß der Paraffinölabschluß angewendet werden. Es 
wird daher kurz vor dem Abfüllen des verbrauchten Wassers eine ent- 
sprechende Menge Öl in das offene Batterieglas gegossen. 

Nach Beendigung des Leerens wird die Glasröhre von dem Ausfluß- 
rohr des Versuchsgefäßes wieder abgenommen und durch ein Rohr er- 
setzt, durch das frisches Wasser aus der Vorratsflasche abgelassen werden 
kann. Nach Durchführung der Abfüllung wird schließlich ein Glasstab 
an Stelle dieses Rohres gesetzt und so der notwendige Abschluß gegen- 
über der Außenluft erreicht. 

3. Die Wasservorratsflasche ist mit einem Thermometer versehen, das 
1/100-Einteilung aufweist und über Temperaturänderungen in dem zu 
Versuchen verwendeten Wasser genau Aufschluß gibt. Ebenso ist auch 
in unmittelbarer Nähe des Versuchsgefäßes ein gleiches Thermometer 
angebracht. Eine genaue Nachprüfung der Temperaturverhältnisse ist 
deshalb notwendig, weil die Löslichkeit des Sauerstoffs in Wasser stark 
von dem jeweiligen Wärmegrad der Flüssigkeit abhängig ist. Es zeigte 
sich indessen, daß die Temperaturschwankungen von einigen '/,0°, die 
im Verlaufe eines Arbeitstages beobachtet wurden, innerhalb dieses Zeit- 
raums keinen merklichen Einfluß auf die Sauerstoffkonzentration des 
Wassers ausübte. 

Die Berechnung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln wird in der Weise 
vorgenommen, daß man die Sauerstoffdichte des Wassers der Vorrats- 
flasche nach der WınkLesschen Methode bestimmt und zugleich auch 
auf gleiche Weise diejenige des verbrauchten Atemwassers, das unter der 
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Ölschicht in dem offenen Batterieglas aufgefangen wurde. Aus der Ab- 
nahme der Konzentration des Sauerstoffs, die während des Versuches 
stattfindet, kann der Sauerstoffverlust des Atemwassers, also die von den 
Wurzeln aufgenommene Sauerstoffmenge, ermittelt werden, wenn das 
Volumen bekannt ist, das das Wasser im VersuchsgefäB einnimmt. Die 
Dichteabnahme des Wassers (auf den Kubikzentimeter berechnet) mul- 
tipliziert mit dem Volumen des im Versuchsgefäß vorhandenen Wassers 
(angegeben in Kubikzentimetern) ergibt den Gesamtsauerstoffverlust des 
Wassers (in Kubikzentimetern). 

Neben der Ermittlung der Abnahme der Sauerstoffkonzentration muB 
also auch noch das Volumen festgestellt werden, das das Atemwasser 
jeweils in dem VersuchsgefäB einnimmt. Dies geschieht in folgender 
Weise: Bei der ersten Erneuerung des Wassers des Atmungsgefäßes, die 
vor dem ersten Versuch einer Versuchsreihe vorgenommen wird, braucht 
der Sauerstoffgehalt des verdrängten Wassers nicht ermittelt zu werden. 
Man fängt daher das Wasser ohne Zugabe von Öl auf und stellt sein 
Volumen im Meßglas genau fest. Die so ermittelte Wassermenge ist der 
bei dem jeweiligen Wasserwechsel zu gebenden gleich zu setzen und stellt 
somit auch ein Maß für den im Versuchsgefäß vom Atemwasser einge- 
nommenen Raum dar. 

Freilich ist bei dieser Feststellung des Versuchsvolumens zu beachten, 
daß eine völlige Verdrängung des Wassers aus dem Versuchsgefäß nicht 
möglich ist. Beim Leeren bleibt aus hydrostatischen Gründen stets eine 
mehrere Millimeter hohe Schicht Wasser auf seinem Boden zurück. Das 
Ende des Abzugsrohres darf ja, um noch Wasser durchzulassen, letz- 
teren nicht vollständig berühren. Auch kann man nicht warten bis das 
Abzugsrohr ganz mit dem nachströmenden Öl gefüllt ist, da bereits von 
den letzten abfließenden Kubikzentimetern Wasser Ölkügelchen mit- 
gerissen werden. So bleibt stets eine annähernd gleiche Menge Wasser 
zurück, die aber einen bestimmten Sauerstoffgehalt besitzt, der geringer 
ist, als der des zugegebenen Wassers. Es nimmt also das ,,Restwasser‘‘ 
etwas Sauerstoff aus dem frisch zugegebenen auf, bis es die gleiche 
Sauerstoffdichte, wie das erneuerte Atemwasser, besitzt, und umgekehrt 
verliert dabei letzteres die gleiche Menge Sauerstoff. Der durch diesen 
Diffusionsvorgang entstehende Fehler wird indessen im Verlauf des Ver- 
suchs wieder mehr oder minder ausgeglichen, da ja durch die Atem- 
tätigkeit der Wurzeln die Konzentration des Atemwassers sich wieder 
der ursprünglichen nähert. Der so entstehende Fehler beträgt daher im 
ungünstigsten Fall nur einige */19, ccm. 

Die abgefüllten Wasserproben wurden in dem offenen Batterieglas 
unter der Ölschicht nie lange stehen gelassen, sondern meist nach we- 
nigen Minuten schon mittels eines Saughebers in die zur Analyse bestimm- 
ten Probefläschchen von etwa 170—180 ccm übergeführt. Die Sauer- 
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stoffbestimmung selbst wurde nach der im Lehrbuch der analytischen 
Chemie von TREADWELL gegebenen Arbeitsvorschrift für die WINKLER- 
sche Methode ausgeführt. Indessen wurde beim Füllen der Probe- 
flaschen, die das von den Wurzeln verbrauchte, also nicht mehr luftge- 
sättigte Wasser aufzunehmen hatten, von einem längeren Durchlaufen- 
lassen der Flüssigkeit. abgesehen. Bei dem mäßigen Sättigungsdefizit, 
das bei den angewendeten Proben vorhanden war, kommt ein merklicher 
Fehler durch Einwirkung von Luft überhaupt nicht zustande. Dies geht 
aus folgender Untersuchung hervor: 

Stickstoffgas wurde längere Zeit durch eine große, mit 10 1 Wasser 
gefüllte, Glasflasche durchgeleitet. Der Sauerstoffgehalt des in der 
Flasche enthaltenen Wassers ging dadurch um etwa 25% unter den bei 
Luftsättigung für seine Temperatur zutreffenden herab. Dieses Wasser 
wurde nun abwechslungsweise auf zweierlei Art in eine Reihe von Probe- 
flaschchen abgefüllt. Einmal wurde das Wasser 3—4 Minuten lang in 
kräftigem Strom durch ein solches durchgeleitet, und das andere Mal 
wurde es nur durch eine bis zum Boden des Fläschchens reichende Glas- 
röhre abgefüllt und kurze Zeit überlaufen lassen. Die Ermittlung der 
Sauerstoffkonzentration ergab nach beiden Methoden gleiche Beträge, 
wie Tabelle 1 zeigt: 

Tabelle 1. Sauerstoffgehalt des Wassers in den Probefläschchen. ° 





1. Nach längerem DurchflieBen : 2. Nach kurzem Überlaufen: 
Fläschchen 1: 5,50 cem/l Fläschchen 2: 5,51 cem/l 
” 3: 5,55 ,, „ 4: 5,53 „ 
” 5: 5,51 ” ” 6: 5,53 ” 
Mittelwert . . . . 5,52 Mittelwert . . . . 5,52 
Sauerstoffabnahme: 1,40 ccm Sauerstoffabnahme: 1,40 ccm 


Sämtliche Ergebnisse dieser Versuchsreihe zeigen nur geringe Ab- 
weichungen. Ein Unterschied in den Mittelwerten der beiden Analysen- 
reihen ist bis zur 3. Stelle überhaupt nicht zu ersehen. Die hier angege- 
bene Abweichung von der Vorschrift hat also keinen merklichen Einfluß 
auf die Genauigkeit der Analysenergebnisse. 


Versuche über Fehlerquellen. 

Gegen Anwendung des Paraffinöls als beweglichen Abdichtungs- 
mittels konnten Bedenken vorgebracht werden. Es ist möglich, daß diese 
Flüssigkeit nach der Erneuerung des Wassers noch an der Oberfläche der 
Wurzel festhaftet und den Gasaustausch zwischen den Versuchsobjekten 
und diesem wesentlich behindert. Auch kann das Paraffinöl physio- 
logische Störungen zur Folge haben, die die Atmung gegenüber normalen 
Verhältnissen verändern. Ehe daher zu den eigentlichen Versuchen über- 
gegangen wurde, sollte auch in dieser Richtung noch etwas Aufklärung 
geschaffen werden. 
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Die Wurzeln der Versuchspflauze (Sonchus oleraceus 1 und 2) wurden 
in das nahezu mit luftgesättigtem Wasser gefüllte VersuchsgefäB einge- 
bracht, jedoch der Kautschukstopfen noch nicht sogleich eingedrückt, 
sondern durch einen schmalen Spalt zwischen Stopfen und Glasrand 
noch das notwendige Ol zugegeben. Auf diese Weise konnte verhin- 
dert werden, daB die Wurzeln schon beim Einbringen in das Ver- 
suchsgefäß mit dem Öl in Berührung kamen. Es wurde dann bereits das 
bei der ersten Leerung verdrängte Wasser auf seinen Sauerstoffverlust 
hin untersucht, die Erfassung des Versuchsraums dagegen erst nach Be- 
endigung der Versuchsreihen in der gewöhnlichen Weise vorgenommen. 
Die in je drei aufeinander folgenden Versuchen festgestellte Sauerstoff- 
aufnahme der Wurzeln ist in Tabelle 2 zusammengestellt. 























Tabelle 2. 
Ergebnisse bei 
Versuch Pflanze 1 Pflanze 2 
Nr. 
Stündl. Sauer- Stündl. Sauer- 
Versuchszeit |ofaufn. in cem| Versuchszeit |. aufn. in al 
1 9.05— 10.35 0,16 9.30—11.00 0,21 
2 10.35— 12.05 0,16 11.00—12.30 0,20 
3 12.05—13.35 0,17 12.30— 14.00 0,21 














Die Außenbedingungen blieben während des ganzen Tages ziemlich gleich: 
Temperatur des Versuchsraums: 15,8—16,7°. Psychrometerdifferenz: 3,4—3,8°. 
— Schwache Deckenbeleuchtung 

Versuch Nr. 1 stellt jeweils die Sauerstoffaufnahme dar, die erfolgte, 
ehe der Hauptteil des Wurzelsystems mit dem Paraffinöl in Berührung 
gekommen war. Aus der Tabelle geht hervor, daß die bei Erneuerung des 
Atemwassers etwa noch haftenbleibenden Ölteilchen die Atmung nicht 
wesentlich beeinträchtigen, denn das erste Ergebnis jeder Versuchsreihe 
weicht nicht merklich von den beiden folgenden ab. 

Die Versuche wurden am folgenden Tage mit den gleichen Versuchs- 
pflanzen nochmals durchgeführt. Diese waren über Nacht so aufbewahrt 
worden, daß ihre Wurzeln sich in einer flachen Schale, in Wasser unter- 
getaucht, befanden. 


























Tabelle 3. 
Ergebnisse bei 
Versuch Pflanze 1 Pflanze 2 
Nr. 
Stündl. S > Stündl. S - 
Versuchsseit stoffaufn. in ral Versuchszeit Istoffaufn. pall 
1 9.25—10.55 0,16 9.00—10.30 0,18 
2 10.55—12.25 0,17 10.30—12.00 0,19 
3 12.25 — 13.55 0,17 12.00—13.30 0,19 





Temperatur-, Luftfeuchtigkeits- und Lichtverhältnisse waren ungefähr die 
gleichen wie am Vortage. 
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Die Tatsache, daB die Sauerstoffaufnahme selbst am zweiten Ver- 
suchstage noch kaum geändert ist, macht es wahrscheinlich, daß das Ab- 
dichtungsmittel auch keine schädliche physiologische Wirkung hat. 
Innerhalb des Beobachtungszeitraums von nahezu 1*/, Tagen ist eine 
solche jedenfalls nicht festzustellen. 

Infolge der vielen Handgriffe, die während der Ausführung einer Ver- 
suchreihe nötig waren, konnte nicht immer für jedes einzelne Experiment 
genau die gleiche Zeit eingehalten werden. Die Abweichungen der Dauer 
der Versuche betrug manchmal bis zu 10%. Bei jedem Versuch nimmt 
nun die Konzentration des Sauerstoffs infolge der Atmungstätigkeit der 
Wurzeln stark ab. Es ist aber möglich, daß bei untergetauchten Wur- 
zeln die Sauerstoffdichte bereits als begrenzender Faktor auftritt. Da 
nun in diesem Falle die Atmungsintensität der Pflanze vermutlich stark 
von der Sauerstoffdichte der Umgebung abhängig ist, kann im Laufe des 
Versuchs die Größe der Sauerstoffaufnahme sich nicht völlig gleich blei- 
ben, sondern muß als Funktion der Sauerstoffkonzentration sich eben- 
falls verändern. Der Sauerstoffverbrauch der Wurzel ist somit nicht pro- 
portional der Zeit, sondern bei länger dauernden Versuchen vermutlich, 
auf die Zeiteinheit bezogen, geringer als bei solchen von kürzerer Dauer. 
Um die Größe des durch Ausdehnung der Experimente auf verschieden 
lange Zeit entstehenden Fehlers zu ermitteln, wurden zwei Pflanzen in 
stufenweise abgekürzten oder verlängerten Versuchen auf ihre Sauerstoff- 
aufnahme hin geprüft (Tabelle 4 und 5). 

Tabelle 4. Pflanze 3. — Sonchus oler s. — Temperatur: 17—18°. 
Psychrometerdifierenz: 1,8—1,9°. — Deckenbeleuchtung. 
Versuchsdauer: 120 60 31 30 60 120 Minuten 

Stündl. O,-Wert: 0,26 0,37 0,41 0,41 0,35 0,27ccm 
Tabelle 5. Pflanze 4. — Sonchus oles — Temperatur: 17—18°. 
Psychrometerdifferenz: 1,8—1,9°. — Deckenbeleuchtung. 
Versuchsdauer: 15 30 59 121 121 64 30 16 Minuten 
Stündl. O,-Wert: 1,80 1,50 1,23 1,12 1,09 1,29 1,48 1,99ccm 


Um möglichst verschiedene Konzentrationsabnahme bei den Ver- 
suchen zu erhalten, waren absichtlich Pflanzen mit ungleich starker 
Entwicklung des Wurzelsystems verwendet worden. Aus den angegebe- 
nen Zahlen ist ohne weiteres der große Einfluß der Versuchsdauer auf das 
Versuchsergebnis zu erkennen. 

In Tabelle 6 und 7 ist die für jeweils gleiche Versuchszeiten zutref- 
fende mittlere Sauerstoffabnahme errechnet und in Hundertstel der An- 
fangskonzentration angegeben. 

Ein Vergleich der für jede Pflanze in gleichen Versuchszeiten ange- 
gebenen Mittelwerte mit der entsprechenden anteilmäßigen Sauerstoff- 
abnahme zeigt, daß, abgesehen von den wegen der geringen Differenz 























TESTER 59—64 121 Minuten 


Mittlere Sauerstoffabnahme . . . . . 8,3 13,7 23,1 40,7% 
Sauerstoffmittelwert ........ 1,90 1,49 1,26 1,11 com 
Abweichung vom folgenden Wert. . . 27,5 12,8 13,5% 


Abweichung vom vorhergehenden Wert 216 15 11,9% 


der Anfangs- und Endwerte der Sauerstoffkonzentration von 4% etwas 
unsicheren Halbstundenwerten bei Pflanze 3 die Abweichung der er- 
mittelten Sauerstoffwerte untereinander bei stärkerer Dichteabnahme 
geringer wird. Bei einer Sauerstoffabnahme von 20—30% bedeutet eine 
Abweichung in der Versuchszeit durch eine Verlängerung der Versuchs- 
dauer um 100% einen Fehler von etwa 14%, durch eine Verkiirzung um 
50% einen Fehler von etwa 15%. Bei allen Untersuchungen iiber Sauer- 
stoffaufnahme wurde daher später die Versuchszeit so gewählt, daB die 
Abnahme der Dichte dieses Gases etwa 20—30% des Anfangswertes 
ausmachte. Man konnte so sicher sein, daB bei den unvermeidlichen 
Abweichungen der Versuchsdauer bis zu 10% ein Fehler, der über einige 


Prozent hinausging, ausgeschlossen war. 


4. Ermittlung der Kohlensäureabgabe der Wurzeln. 


Versuchsanordnung. 

Zur Feststellung der bei der Atmung untergetauchter Wurzeln abgegebenen 
Kohlensäure hatte sich eine Abart der PerreNKorerschen Methode als geeignet 
erwiesen. Ein kohlensäurefreier Luftstrom wird durch das gut abgeschlossene, 
mit Wasser gefüllte, VersuchsgefäB geleitet und die dabei aus demselben mit- 
genommene Kohlensäure in WaLrerschen Gaswaschflachen absorbiert. Nach 
Beendigung des Versuchs wird das Wasser, in dem die Wurzeln atmeten, in ein 
anderes, gut verschließbares Gefäß gebracht und der Rest der Kohlensäure noch 
durch weiteres Durchleiten von kohlendioxydfreier Luft ausgetrieben. 

Bei diesem Verfahren ist somit zunächst eine Apparatur nötig, die gestattet, 
während des Versuchs Luft durch das Gefäß zu leiten, in dem die Wurzeln 
untersucht werden, und die von dem so entstehenden Luftstrom entführte Kohlen- 
säuremenge genau zu ermitteln. Diese Apparatur besteht aus 

1. einer Anlage, die der Entfernung von Kohlensäure aus dem Luftstrom dient, 

2. dem eigentlichen Versuchsgefäß, in dem die Wurzeln untergebracht werden, 

3. einer Vorrichtung, die die Absorption der von den Wurzeln abgegebenen 
Kohlensäure ermöglicht, 

4. einer weiteren Vorrichtung, die eine Überführung des Wassers aus dem Ver- 
suchsgefäß in Probeflaschen zuläßt. 

Dazu kommt noch eine Apparatur, mit deren Hilfe der Kohlensäuregehalt 
des von der Pflanze abgetrennten Wassers bestimmt werden kann. 
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1. Bei ihrem Wege gelangt die Luft zunächst aus einer gut verschlossenen 
Flasche, aus der sie durch Barytwasser verdrängt wird, vermutlich schon ziemlich 
kohlendioxydfrei in eine Waschflasche, die mit Kalilauge gefüllt ist. Hier wird 
das noch vorhandene Kohlensäuregas aus dem Luftstrom absorbiert. Zur Ent- 
fernung der letzten Spuren von Kohlensäure aus der zum Versuchsgefa8 weiter- 

Luft dienen weite Glasréhren, die mit laugehaltigen Bimssteinstiicken 
gefüllt sind. Ehe die Luft dann in das Glasgefäß eintritt, in dem die Wurzeln 
sich befinden, wird sie auch noch in einer Chlorkalziumröhre getrocknet. Eine Be- 
freiung der Luft von Wasserdampf ist wegen der mit den Atmungsversuchen 
teilweise verbundenen Transpi ungen notwendig. 

2. Als Versuchsgefäß dient ein zylindrisches Becherglas, das in der schon 
geschilderten Art mit Kautschuk und ‘Kakaobutter abgeschlossen wird. Es 
ist bis dieht unter die untere Randfläche des Kautschukstopfens mit Wasser ge- 
füllt. Da der in das Versuchsgefäß ragende Stengelteil mit einer Schicht des Ab- 
diehtungsmittels noch überzogen ist, kann die austretende Luft nur Kohlensäure 
mit sich führen, die vom Wurzelsy*="- h-cstammt. Die Durchleitung der Luft 
durch das Wasser ermöglicht eine lange Glasröhre, die durch den Stopfen führt. 
Sie reicht bis dicht an den Boden des Atmungsgefäßes und ist am unteren Ende 
etwas gebogen und verengt, so daß ein ziemlich regelmäßiger Bläschenstrom aus 
demselben austritt. Durch ein kurzes Glasrohr, das nicht weiter in das Versuchs- 
gefäß ragt, sondern mit der Innenfläche des Kautschukstopfens abschließt, ge- 
langt die Luft nochmals in ein Chlorkalziumrohr. Dieses Trockenrohr bleibt bei 
Wägungen des Versuchsgefäßes mit der Pflanze, die zur Ermittlung der Transpi- 
ration vorgenommen werden, stets mit dem letzteren in Verbindung und macht 
so den Gewichtsverlust, der durch Entführung von Wasser durch den Luftstrom 
entsteht, wieder wett. 

3. Ein anschließendes Rohr führt dann schließlich die Luft in die WALTER- 
sche Gaswaschflasche, die mit 250 ccm titriertem, ungefähr 1/,, N-Barytwasser 
gefüllt ist, und in der das mitgeführte Kohlensäuregas zurückgehalten wird. Die 
Ableitungsröhre der Warterschen Flasche ist noch mit einer gewöhnlichen 
Waschflasche verbunden, die ebenfalls Barytwasser enthält. So wird ein Zurück- 
strömen von Kohlensäuregas aus der Luft verhindert. 

Die Aufnahme des Kohlendioxyds in diesen Absorptionsgefäßen war bei der 
in Frage kommenden Atmungsstärke vollständig, wie ein zweites, öfter hinter 
das erste geschaltetes Kontrollgefäß zeigte. Die Titeränderung ging dann in 
dieser Kontrollflasche nicht über 0,06 ccm CO, hinaus und war bald positiv und 
bald negativ. 

4. Nach Beendigung des Experimentes wird das Wasser auf folgende Weise 
aus dem Versuchsgefäß in eine Rollflasche mit KautschukverschluB übergeführt: 
Die kurze Glasröhre, durch die bisher die Luft aus dem Versuchsgefäß austrat, 
wird durch Drehung eines Dreiwegehahnes mit einer Zuleitung für Stickstoffgas 
verbunden. Eine weitere, lange Glasröhre ist noch durch den Kautschukstopfen 
geführt und war während des Versuchs durch ein kurzes Schlauchstück, in dem 
ein Glasstab steckte, gut verschlossen. Dieser Stab wird nun durch ein Glasrohr 
ersetzt, das durch den Verschlußpfropfen der Rollflasche bis auf deren Grund 
reicht. Der Pfropfen besitzt noch eine zweite Bohrung mit kurzem, knieförmig 
gebogenem Rohr. Nach Öffnen des Ventils der Stickstoffvorratsflasche wird 
dann das Wasser durch die lange Glasröhre nahezu vollständig in die Roll- 
flasche verdrängt. Diese ist am Anfang mit kohlensäurefreier Luft gefüllt, die 
aber kurz vor Offnung des Stickstoffventils durch das kurze Glasrohr mit der 
Außenluft verbunden wird und somit unter dem Druck des einströmenden Was- 
sers entweicht. 
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Sofort nach Leerung des VersuchsgefäBes wird dieses wieder mit frischem 
Wasser aus einer entsprechend aufgestellten Vorratsflasche gefiillt. Die lange 
Glasréhre, durch die das Wasser eben aus dem Atemgefäß ausstrémte, wird jetzt 
an das Ausflußrohr der Vorratswasserflasche angeschlossen. Die kurze Glasröhre 
wird dann durch Unterbrechung der Stickstoffleitung mit der Luft in Verbindung 
gesetzt. Der Zeitpunkt des Füllens bedeutet den Beginn eines neuen Versuchs. 
Sobald der Wasserspiegel die entsprechende Höhe erreicht hat, werden die 
Schlauchverbindung und die Hahnstellung so umgeändert, daß, wieder Luft durch 
das Versuchsgefäß strömt. Inzwischen sind auch die Warrerschen Flaschen 
ausgetauscht worden. 

Weiteres Durchleiten von kohlensäurefreier Luft durch das nunmehr von 
der Pflanze getrennte Wasser ermöglicht ein nahezu vollständiges Erfassen auch 
der während des Versuchs nicht abgeführten Kohlensäure. 

Es zeigte sich, daß durch Ansäuern des Wassers mit 1 ccm 20%iger Phosphor- 
säure dieses Austreiben der Restkohlensäure beschleunigt werden kann. Das auf 
diese Weise noch aus dem Wasser entführte Kohlensäuregas wurde in der gleichen 

be absorbiert, die auch im Verlaufe des Atmungsversuchs in die 
Versuchsanordnung eingeschaltet war. Aus der Titeränderung der Lauge kann 
so die gesamte dem Wasser entzogene Kohlensäure ermittelt werden. 

Bevor der Luftstrom in die Probeflasche eintrat, wurde er auf die gleiche Art 
von Kohlensäuregas befreit, wie vor dem Durchleiten durch das Atmungsgefäß. 

Bei der Analyse wurde im übrigen nach der PETTENKOrERschen Methode ver- 
fahren: Der Inhalt der Absorptionsgefäße wurde in Flaschen mit eingeschliffenem 
Stöpselgegossen, und alsbald wurden Proben von je 50 ccm daraus mit der Pipette 
entnommen und unter Zugabe von Phenolphthalein mit 1/40 N Salzsäure titriert. 


Versuche über Fehlerquellen. 

Eine Fehlerquelle ist bei dieser Art der Bestimmung der Kohlensäureabgabe 
untergetauchter Pflanzenwurzeln zu beachten: Das zur Füllung des Versuchs- 
gefäßes verwendete destillierte Wasser hatte einen bestimmten, wenn auch sehr 
geringen Koblensäuregehalt. Dieser blieb indessen, selbst längere Zeit hindurch, 
ziemlich gleich und betrug etwa 0,9 cem/l. Er wurde bei Beginn jeder Versuchs- 
reihe nachgeprüft und in Anrechnung gebracht. Auch in diesem Falle wurde die 
Kohlensäuredichte des Wassers nach der PETTENKoFErschen Methode ermittelt. 

Die aus den Trockenröhren in die Absorptionsflaschen übertretende Luft war 
ziemlich frei von Wasserdampf. Sie entführte aus diesen aber eine Menge Wasser, 
die dem Dampfdruck der Lauge entsprach. Die dadurch hervorgerufene Titer- 
veränderung des Barytwassers blieb jedoch, wie wiederholte Nachprüfungen 
zeigten, innerhalb der bei der Analyse vorhandenen Fehlergrenze von 0,06 ccm. 
Auch der ursprüngliche Titer der Lauge wurde während eines Arbeitstages wieder- 
holt nachgeprüft. Seine Änderung blieb innerhalb dieser Zeit in der Regel unter 
0,1%, wenn das Barytwasser am vorhergehenden Tage in der Vorratsflasche öfter 
durchgeschüttelt war. Im übrigen erfolgte die Abfüllung des Barytwassers unter 
Nachtreten von kohlensäurefreier Luft (TREADWELL, Lehrbuch der analytischen 
Chemie 2, 480, Abb. 88). 

Trotz sorgfältiger Beachtung dieser Fehlerquellen kamen bei Versuchen, 
die unter gleichen Außenbedingungen mit ein und derselben Pflanze und in der 
gleichen Versuch dnung durchgeführt wurden, immer noch sehr bedeutende 
Abweichungen der Einzelwerte für Kohlensäure untereinander vor. Dies zeigt 
nebenstehende Tabelle 8. 

Zwei Pflanzen waren in je einer Versuchsanordnung in der geschilderten 
Weise auf die Kohlensäureabgabe ihres gesamten Wurzelsystems hin untersucht 
worden. Temperatur und Luftfeuchtigkeit blieben sich während der ganzen 
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Tabelle 8. Temperatur: 18—20°. Psychrometerdifferenz: 3,2—4,0° 
(=74—66% relative Feuchtigkeit). Schwache Deckenbeleuchtung. 
Versuchspflanzen: Zea Mays 5 und 6. 
Pflanze 5 Pflanze 6 
Versuch 
Nr. stündl. Kohlensäure- stündl. Kohlensäure- 
sn Versuchszeit Gabe eus Versuchszeit he ta.0um 
1 8.55—11.20 0,72 9.10—11.35 0,88 
2 11.20—13.50 0,71 11.35— 14.02 0,86 
3 13.50— 16.23 0,63 14.02—16.35 0,74 
4 16.23—18.50 0,76 * 16.36—19.03 0,84 
5 18.50—21.20 0,69 19.03— 21.30 0,72 
| RA N z 0,70 com 0,81 com 
Größte Abweich. vom Mittelwert 10% 11% 


Arbeitszeit ziemlich gleich, eine etwaige stérende Einwirkung der Assimilation 
der Kohlensäure war durch Ausführung der Versuche bei gleichmaBiger, schwa- 
cher Deckenbeleuchtung ausgeschaltet. Obwohl diese VorsichtsmaBregeln ge- 
troffen waren, traten immer noch bedeutende Schwankungen in den Einzel- 
ergebnissen auf. 

Die Ursache dieser Abweichungen wurde zunächst darin gesucht, daß ein 
zweistündiges Durchleiten von Luft vielleicht nicht genügt, um die Kohlensäure 
vollständig aus dem angesäuerten, von der Pflanze getrennten Wasserproben zu 
verdrängen. Eine Nachprüfung dieser Art des Austreibens der Kohlensäure gab- 
jedoch zu erkennen, daß bei den in Frage kommenden Konzentrationen nach 
zweistündiger Durchlüftung so gut wie keine Kohlensäure mehr zurückbleibt. 
Zwei Flaschen von der Größe derer, die in der Versuchsanordnung zur Aufnahme 
des verbrauchten Atemwassers dienten, wurden mit destilliertem Wasser gefüllt, 
in das etwas Kohlensäuregas eingeleitet war. Die so gewonnenen Wasserproben 
wurden nun in der gleichen Weise, wie sonst das von der Pflanze getrennte Wasser, 
mit Phosphorsäure angesäuert und ihre stündliche Kohlensäureabgabe weiterhin 
nach der beschriebenen Methode verfolgt. 2 Stunden nach Zugabe der Phosphor- 
säure waren bei Versuchsanordnung I 98%, bei Versuchsanordnung II 96% der 
insgesamt ausgetriebenen Kohlendioxydmenge von je 1,06ccm aufgefangen 
worden. Wenn man bedenkt, daß nach Trennung des Wassers von der Pflanze 
nur ein Bruchteil der vom Objekte abgegebenen Gesamtkohlensäuremenge noch 
verhanden ist, da ein großer Teildavon schon während des Versuches durch den 
Lüftungsstrom entführt wird, so wird man einsehen, daß die nach zweistün- 
digem Durchleiten von kohlensäurefreier Luft noch im Wasser zurückbleibende 
Kohlensäure kaum mehr als einige Prozent der gefundenen Werte für Atmungs- 
kohlensäure ausmacht. Die Überführung der Kohlensäure aus dem Atemwasser 
in die Warrerschen Flaschen dürfte somit praktisch vollständig sein. 


5. Transpiration und Wurzelatmung. 

Eine der Hauptfunktionen des Wurzelsystems liegt in der Sicher- 
stellung der Wasserversorgung der Pflanze. Da die unterirdischen Or- 
gane kaum Wasser an ihre Umgebung abgeben, so wird der Wasser- 
bedarf der Gewächse hauptsächlich durch den Sproß bestimmt. Wenn 
die Wasseraufnahme der Wurzeln hinreichend ermöglicht ist, kann, bei 
lebhafter Transpiration der oberirdischen Pflanzenteile, der aufsteigende 
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Saftstrom weitaus die bedeutendste Massenverschiebung innerhalb des 
pflanzlichen us darstellen. In dieser Erscheinung tritt am deut- 
lichsten der physiologische Zusammenhang des unterirdischen Organs 
mit den grünen Teilen der Pflanze hervor. 

Durch den aus der Wurzel zum SproB übertretenden Wasserstrom 
können bedeutende Mengen von Atmungskohlensäure in Lösung ent- 
führt und dem Gasaustausch des Wurzelsystems mit der Außenwelt ent- 
zogen werden. Auch könnte man daran denken, daß der Transpirations- 
strom bei der Kohlensäureabfuhr und Sauerstoffzufuhr in den von dieser 
Strömung durchflossenen Geweben eine Rolle spielt und eine Erhöhung 
der Atmungsintensität ihrer Zellen zur Folge hat. Schließlich kommt dem 
aus der Wurzel aufsteigenden Wasserstrom auch noch eine indirekte Be- 
deutung zu. Er ermöglicht den Transport der von der Wurzel in Form 
von Nährsalzen aufgenommenen lebenswichtigen Elemente zu den 
übrigen Teilen der Pflanze und kann so auf den gesamten Stoffwechsel 
und damit auch auf die Atmung der Wurzeln einen anregenden Einfluß 
ausüben. 

Ein Versuch, die Richtigkeit dieser Gedankengänge durch entspre- 
chende Experimente nachzuprüfen, ist von CERIGHELLI unternommen 
worden. In der schon kurz beschriebenen Versuchsanordnung unter- 
suchte er ein Exemplar von Malva silvestris. Am ersten Versuchstage 
wurde der Sproß nicht weiter geschützt, sondern der gewöhnlichen 
Zimmerluft ausgesetzt. Die Transpiration war so lebhaft, daß die 
Pflanze schließlich Verwelkungserscheinungen zeigte. An den beiden fol- 
genden Tagen war die Wasserabgabe der oberirdischen Teile der Pflanze 
durch eine Glasglocke gehemmt. Diese Versuche wurden mit einer Boh- 
nenpflanze in ähnlicher Weise wiederholt. Auf Grund der Untersuchung 
der aus dem Bimssteinboden entnommenen Luftproben stellte CERI- 
GHELLI fest, daß infolge der Wirkung des Transpirationsstroms der At- 
mungsquotient der Wurzeln erniedrigt werde, die Aufnahme des Sauer- 
stoffs durch sie aber eine ganz bedeutende Erhöhung erfahre. Die Er- 
niedrigung des Atmungsquotienten erklärte CERIGHELLI dadurch, daß 
durch den in der Pflanze aufsteigenden Wasserstrom ein Teil der At- 
mungskohlensäure entführt werde und so die sonst für normale Atmung 
erwartete Volumengleichheit in der Aufnahme des Sauerstoffs und Ab- 
gabe der Kohlensäure in der Zeiteinheit nicht vorhanden sei. Wenn 
diese Erklärung richtig ist, so muß man annehmen, daß die beobachtete 
Erniedrigung des Verhältnisses CO, : O, auf eine Herabsetzung der Koh- 
lensäureabgabe der Wurzeln an den Boden zurückzuführen ist. Es wurde 
aber nur eine Erhöhung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln aus dem 
Boden festgestellt. Diese Tatsache ist nicht ohne weiteres mit einer Ent- 
führung von Kohlensäure aus der Wurze} zum Sproß in Zusammenhang 
zu bringen. 
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Gegen die Arbeitsweise CERIGHELLIS können, wie schon ausgeführt, 
Bedenken vorgebracht werden. Es wurde nun versucht, den Einfluß des 
Transpirationsstromes der Pflanze auf die Atmung der Wurzel an unter- 
getauchten Objekten unter Anwendung der ausführlich geschilderten 
Untersuchungsmethoden eingehender nachzuprüfen. Alle diese Versuche 
wurden bei gleichmäßiger, schwacher Deckenbeleuchtung ausgeführt 
und die Temperatur des Arbeitsraums innerhalb eines Grades konstant 
gehalten. Eine störende Einwirkung von Assimilation der Kohlensäure 
und von Temperaturveränderungen war somit ausgeschlossen. 

Die Versuchspflanzen kamen jeweils an dem Abend, der der Durch- 
führung der Untersuchung voraus ging, in den Arbeitsraum. Ihr Wurzel- 
system wurde von Erde gereinigt und in eine flache Schale, die mit 
Wasser gefüllt war, gebracht. Diese Vorbereitungen fanden absichtlich 
mehrere Stunden vor Beginn der Versuche statt. Dadurch sollte eine An- 
gleichung der Lebenserscheinungen der Pflanzen an die konstanten Ver- 
hältnisse des Arbeitsraumes innerhalb dieser Zeit erreicht werden. 

Die Apparatur war so ausgebaut, daß sie eine willkürliche Verände- 
rung der Transpiration der Pflanzen gestattete. Es wurde dies durch eine 
heb- und versenkbare Glasglocke erreicht. Dieser Glassturz war an einer 
Schnur befestigt, die nach Art eines Aufzugs über zwei feste Rollen lief 
und am freien Ende ein Gegengewicht trug. Die ganze Vorrichtung war 
so aufgestellt, daß die herabgelassene Glocke die aus dem Atmungsge- 
fäß herausragenden grünen Pflanzenteile überdeckte. Sie lag auf einer 
Zinkblechscheibe auf, die mit einem Schlitz versehen war, der vom Rande 
der Scheibe bis zum Mittelpunkt reichte. Das Versuchsgefäß, das die 
Wurzeln enthielt, konnte somit derart unter die auf zwei Holzbügeln 
liegende Scheibe gestellt werden, daß der weitaus größte Teil des Stengels 
und die gesamten Blätter unter den Glassturz kamen, sobald er herab- 
gelassen war. Die Wände der Glocke wurden mittels eines feinen Zer- 
stäubers angefeuchtet und so für Erhaltung einer wasserdampfgesättigten 
Atmosphäre gesorgt. 

Vergleichsweise wurden dann die Pflanzen auch in einer Versuchsan- 
ordnung untergebracht, bei der der Sproß nicht unter der Glocke war, 
sondern sich in dem freien Raum des Arbeitszimmers befand, so daß 
große Transpiration und Wasseraufnahme erreicht werden konnten. Da 
das Zimmer stark geheizt war, blieb die Luftfeuchtigkeit in ihm gering. 
Dies konnte leicht nachgeprüft werden: In der Höhe der stärksten Blatt- 
entwicklung der Pflanze war, unmittelbar in deren Nähe, ein Psychro- 
meter aufgehängt. Ein zweites war an entsprechender Stelle mittels 
Gummihaftscheiben an der Wand der Glasglocke in der anderen Ver- 
suchsanordnung untergebracht. 

Die Versuche wurden nun in der folgenden Art durchgeführt: Von 
zwei Pflanzen kam die eine in die mit Glocke versehene Apparatur, die 





andere gleichzeitig in die Versuchanordnung, bei der die Wasserabgabe 
der Versuchspflanzen ungehemmt war. In der schon geschilderten Weise 
wurden dann die Kohlensäureabgabe und die Sauerstoffaufnahme der 
Wurzeln ermittelt. Nach mehreren Stunden der Beobachtung wurden 
die Pflanzen mitsamt den VersuchsgefäBen umgetauscht, so daB die aus 
dem Glassturz kommende jetzt kräftig transpirieren konnte und die, 
deren Stengel und Blatter bisher frei im Zimmer waren, nun unter die 
Glocke kam. 


Versuche über Kohlensäureabgabe der Wurzeln bei Sonchus oleraceus. 
Die ersten Versuche über den Einfluß der Transpiration auf die Koh- 
lensäureabgabe der Wurzeln wurden nun mit Pflanzen ausgeführt, die 
im Spätherbst aus dem Garten geholt waren. Da sie mäßige Atmungs- 
intensität aufwiesen, mußten die Versuche auf 6 Stunden ausgedehnt 
werden. Die Ergebnisse sind in Tabelle 9 und 10 zusammengefaßt. 
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Tabelle 9. 
Pflanze 7. Sonchus oleraceus. — Temperatur 15—16°. Deckenbeleuchtung. 
Versuch Wasserabgabe | Kohlensäure- 
Nr. Versuchsseit | Tigerensin® | in der Stunde | abgabe i. d. St. 
9.40— 15.40| 0,10—0,20 0,10 com 0,29 com 
15.40—21.40 | 4,20—4,60 1,63 com 0,29 com 
Tabelle 10. 
Pflanze 8. Sonchus oleraceus. — Temperatur 15—16°. Deckenbeleuchtung. 
Versuch Psychrometer- | Wasserabgabe | Kohlensäure- 
Nr. Versuchsseit | Tieren in® | in der Stunde on i. d. St. 
1 9.55—15.55| 4,5—5,0 1,30 com 0,28 ccm 
2 15.55—21.55 | 0,10—0,20 0,09 ccm 0,27 com 

















Zur Feststellung der Wasserabgabe der Versuchspflanzen mußten 
letztere immer aus der Glocke genommen und auf die Wage gestellt wer- 
den. Mit diesem Vorgehen war natürlich ein Wasserverlust der Versuchs- 
pflanzen durch Transpiration unvermeidlich. Immerhin sind die Unter- 
schiede in der Intensität des aufsteigenden Wasserstroms so groß, daß sie 
Schlüsse auf seine Bedeutung für die Wurzelatmung gestatten. 

Neben der Wasserabgabe ist auch die Psychrometerdifferenz des je- 
weiligen Versuchsraums in der Tabelle angegeben. Sie zeigt, daß die 
beiden Versuchsanordnungen hinsichtlich der Verdunstungsbedingungen 
tatsächlich sehr weit voneinander abweichen. Die Psychrometerdifferenz 
ist von durchschnittlich 0,150 bei den Versuchen unter der Glasglocke 
auf durchschnittlich 4,40 bzw. 4,750 für die Versuche in Zimmerluft er- 
höht, also ungefähr auf das 29- und 30fache gesteigert. Dementsprechend 
ist auch ein bedeutender Unterschied in der Größe der Wasserabgabe 
vorhanden. Bei Pflanze 7 war im Zimmer der Wasserverlust in der 
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Stunde 16mal, bei Pflanze 8 14mal größer als in dem nahezu wasser- 
dampfgesättigten Raum unter der Glocke. Trotz dieser groBen Unter- 
schiede, die so in der Transpirationsstarke der Pflanze jeweils zwischen 
dem ersten und zweiten Versuch auftraten, war die GrôBe der Kohlen- 
säureabgabe bei jeder Pflanze bei beiden Versuchen ganz gleich. 

Die zu diesen Versuchen verwendeten Pflanzen standen wahrschein- 
lich schon nahe dem Abschluß ihres Wachstums; daher wurde die Unter- 
suchung im März mit überwinterten und angetriebenen Pflanzen wieder- 
holt (Tabelle 11 und 12). 

Die erhöhte Atemintensität gestattete immer, je zwei Versuche unter 
gleichen Bedingungen auszuführen, was die Zuverlässigkeit der Ergeb- 
nisse natürlich besser in Erscheinung treten läßt. 


Tabelle 11. 
Pflanze 9. Sonchus oleraceus. — Temperatur 17—18°. Deckenbeleucht 





> 





Wasserabgabe | Kohlensäure- 








Versuch Psychrometer- Kohlensäure- 
Vv hszeit in der Stund bgabe i. d. St. 
Nr. ersuc Differenz in ° im ste Mittel 
1 9.10—12.10 0,15 0,47 
2 |1210-1515! 99 0,13 0,51 48 
3 15.15—18.20 2,13 0,49 
4  |i1820-2120| 940-580 1,73 0,49 ae 
Tabelle 12. 


Pflanze 10. Sonchus oleraceus. — Temperatur 17—18°. Deckenbeleuchtung. 








Wasserabgabe | Kohlensäure- 








Versuch Psychrometer- Kohlensäure- 
Me. Versuchszeit | pißferenzine | 2 oes TRETEN" ee 
1 9.30—12.30 1,20 0,54 
2  |1230-1530| 9205,40 1,40 0,58 om 
3 15.30— 18.40 0,17 0,58 
4 18.40— 21.40 0,20 0,20 0,55 057 

















Bei diesen Untersuchungen ist das Verhaltnis der Psychrometerdiffe- 
renzen 1 : 27 bzw. 1 : 28, und die Transpiration im feuchten Raum zu der 
im trockenen verhält sich bei Pflanze 9 durchschnittlich wie 1 : 14 und 
bei Pflanze 10 durchschnittlich wie 1:7. Auch diese beiden Versuchsreihen 
zeigen keinerlei Beeinflussung der Kohlensäureabgabe der Wurzeln durch 
die in der Pflanze stattfindende Wasserbewegung. 


Versuche über Sauerstoffaufnahme der Wurzeln bei Sonchus oleraceus. 


Unterdessen waren mit gleichem Material auch Versuche über den 
Einfluß des Transpirationsstroms auf die Sauerstoffaufnahme der Wur- 
zeln von Sonchus oleraceus ausgeführt worden. Die größere Empfind- 
lichkeit der Sauerstoffanalye gestattete hier eine wesentliche Herab- 
setzung der Versuchsdauer. Ausnahmsweise wurden zu diesen Versuchs- 











208 M. Löweneck: 


reihen dieselben Glaser als AtmungsgefäB benutzt, die sonst zur Fest- 
stellung der Kohlensäureaufnahme der Wurzeln dienten. Diese boten 
gegenüber den späterhin verwendeten Batterieglisern den Vorteil, daB 
sie bei den Gewichtsbestimmungen, die zur Berechnung der Transpiration 
nötig waren, die Wage nicht überlasteten. Abschluß der Versuchsgefäße, 
Zufuhr und Abfuhr von Wasser und Stickstoffgas, Anbringung und Be- 
dienung des Potometers wurden im iibrigen in derselben Art bewerk- 
stelligt, wie sie bei den methodischen Vorbemerkungen und den Angaben 
über die Ermittlung der Sauerstoffaufnahme untergetauchter Wurzeln 
genau geschildert wurden. 

Die Sauerstoffwerte und Wasserwerte, die in den beiden ersten Ver- 
suchsreihen gefunden wurden, sind in Tabelle 13 und 14 eingetragen. 

AuBer der stiindlichen Wasseraufnahme und -abgabe ist bei den 
Sauerstoffversuchen auch noch der Bilanzquotient angegeben. Dieser ist 
nach BuRGERSTEIN das Verhältnis der durch die Transpiration des 
Sprosses abgegebenen Wassermengen zu der von den Wurzeln aufge- 
nommenen Wassermenge. 

Wie schon betont wurde, kann man eigentlich nur dann mit einiger 
Sicherheit annehmen, daB die aus der Wurzel iibertretende Wassermasse 


Tabelle 13. Pflanze 11. Sonchus oleraceus. 





























Ver- | Ver- Psychro- | Stiindl. Wasser | Bilanz- ze nd 

such ben ext Versuchsseit meter- i asser- | zuf- quo- aie stoff stoff- 
e a e 

Nr. | nord [Differenz in as zahme tient ee + af Sone Mittel 
1 9.15—10.15 13 | 09 | 14 0,95 

2 | IT hois-nast0-5%40 33 | 13 | 10 | 2 Togo | 997 
3 11.15—12.20 06 | 08 | 08 0,94 

al = |y220-1325} 0 | os | o9 | o6 | 7 | 095 | 9% 
5 13.25—14.35 16 | 14 | 11 0,84 

6 | T |1435—15.45 pe 580 14 | ı3 | 11 | 1 | ogo | 99 

Tabelle 14. Pflanze 12. Sonchus oleraceus. 

Ver- 2 Psychro- — os. Bilanz- Be one. Sauer- 

ersuchszeit meter- asser | zuf- - toff- toff- 

= anord- | Y Differenz in @bgabe | nahme tient | ‚quo- | Aufn. | Mittel 
nung in com |in com tienten | in com 
1 9.40—10.40 03 | 06 | 05 0,60 

2} IT 040-1140 00-4 o3 | 05 | 06 | % Joa. | ° 
3 11.40—12.45 21 118 | 12 0,60 

» L2 LA > 0 

al I 1045-1350 90609 16 | 16 | 10 | Lt lose | 58 
5 13.50—14.55 02 | 06 | 03 0,60 

6 | = 155 1604! 9 | o3 los | o6 | % | o58 | 25° 





























Temperatur im Versuchsraum: 17—18°. — Deckenbeleuchtung. 
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gleich der abgegebenen oder aufgenommenen ist, wenn beide Größen an- 
nähernd gleich sind, der Bilanzquotient also ungefähr gleich 1 ist. 

Wie aus den Tabellen zu erkennen ist, gelang es bei Durchführung 
dieser ersten beiden Versuchsreihen über den Einfluß des in der Pflanze 
aufsteigenden Saftes auf die Sauerstoffaufnahme der Wurzeln nicht, die 
Wasseraufnahme der Versuchspflanzen auf einen so unbedeutenden Be- 
trag herabzudrücken, wie dies bei den Kohlensäureversuchen der Fall 
war. Die Erklärung hierfür liegt wohl hauptsächlich in der wesentlich 
kürzeren Dauer der Sauerstoffversuche. Da die Pflanzen beim Wägen 
und Leeren und Füllen der Atmungsgefäße jedesmal aus der Apparatur 
einige Minuten herausgenommen werden mußten, entstand durch er- 
höhte Transpirationsmöglichkeit stets ein Wasserverlust. Dieser machte 
sich bei den länger dauernden Versuchen über Kohlensäureabgabe der 
Wurzeln im Ergebnis kaum bemerkbar. Er erreichte aber bei den nur auf 
eine Stunde sich erstreckenden Versuchen über Sauerstoffaufnahme einen 
wesentlich größeren Anteil an den Transpirationswerten. 

Die Untersuehung wurde daher unter Durchführung von zwei weiteren 
Versuchsreihen nochmals aufgenommen. Die Pflanzen wurden diesmal nur 
beim Wägen aus der Versuchsanordnung hervorgeholt. Die Erneuerung 
des Atmungswassers wurde dagegen so vergenommen, daß die Versuchs- 
pflanzen dabei unter der Glocke bleiben konnten. Aus den Tabellen 15 
und 16 ist zu ersehen, daß die Einschränkung der Wasserabgabe und -auf- 
nahme denn auch eine vollkommenere war. Der Wasserumsatz stieg von 
etwa 0,2 ccm auf ungefähr 0,9 bei Pflanze 13 und sank bei Pflanze 14 
von etwa 1,3 bis 1,2ccm auf 0,4 bis 0,2ccm. Die Psychrometerdifferenz 
war im Zimmer gegenüber dem Raum unter der Glocke bei beiden Ver- 
suchsreihen rund auf das 30fache gesteigert. Die Sauerstoffaufnahme der 
Wurzeln blieb die ganze Zeitspanne hindurch, über die sich die Versuchs- 
reihen erstreckten, ziemlich gleich. In den späteren Stunden ging sie an- 
scheinend etwas zurück. Diese Erniedrigung der Sauerstoffwerte kann 

Tabelle 15. Pflanze 13. Sonchus oleraceus. 











Psychro- | Stündl. | Stiindl. Mittel d.| Stündl. | Sauer- 
Ver- Bilanz- Sau 
br 4 Versuchszeit meter- Wasser- | Wasser- quo- Bilanz- tom 22 
Nr. Differenz | abgabe aufn. tient | quotien- laufnahme 
in ® in ccm | in com ten in cem | in com 
1 8.17— 8.45 0,18 0,20 0,9 1,06 
2 9.20— 9.47 0,29 0,29 1,0 1,08 
3 |10.30—10.58[010—0,20! 097 | 020 | 1,3 | 19 | 108 | 107 
4 11.29 —12.00 0,18 0,24 0,8 1,06 
5 an er er ane Ei 
6 13.44— 14.14 1,08 0,94 1,1 1,00 
’ , > 1,01 
7 |14.45—15.15 P- 1,00 | 1,00 | 10 > 1,04 
8 15.48— 16.18 0,85 0,90 0,9 1,00 
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Tabelle 16. Pflanze 14. Sonchus oleraceus. 



































Psychro- | Stündl. | Stündl. Mittel d.| Stündl. | sauer- 
beard = meter- | Wasser- | Wasser- + Bilanz- r - + stoff. 
= ersuchszeit | piferenz | abgabe | aufn. tient | quotien- |Jufnahmel Mittel 

in ® in cem | in com ten in cem | in cem 
1 | 830— 9.02 1,35 | 120 | 1,1 0,86 
2 9.29—10.00 2,50 1,30 1,9 0,88 
3 |1037—11.09| 6-50 | 151 | 120 | 10 | 12 | oss | 087 
4 11.40—12.11 1,01 1,30 0,8 0,87 
5 12.55—13.25 5 0,10 0,40 0,25 0,83 
6 23.54—14.23 1 0,44 0,30 1,50 09 0,81 0.83 
7 15.07—15.36 0,20 0,30 1,0 . 0,87 R 
8 16.04 —16.34 0,35 0,35 1,0 0,82 


Temperatur des Versuchsraums: 17—18°. — Deckenbeleuchtung. 


jedoch, wenigstens teilweise, eine Folge des geringen Ölverlustes der At- 
mungsgefäße sein, der immer noch eintritt, wenn die Verdrängung des 
Wassers beim Leeren desselben gestoppt wird. Das Volumen des zuge- 
gebenen Wassers wird dann immer größer, während die anfänglich fest- 
gestellte Größe des vom Wasser erfüllten Raums in Rechnung gestellt 
wird. Die Ergebnisse werden so auf ein kleineres Wasservolumen be- 
rechnet, als in Wirklichkeit vorhanden ist und daher scheinbar etwas 
kleiner. Mit der Einwirkung der Transpiration steht dieses Zurückgehen 
der für die Sauerstoffaufnahme gefundenen Werte jedenfalls nicht in Zu- 
sammenhang, da ja bei Pflanze 13 die Transpiration bei den letzten Ver- 
suchen erhöht, bei Pflanze 14 dagegen erniedrigt war. Es läßt sich somit 
nicht die mindeste Einwirkung der Wasserabgabe und -aufnahme der 
Pflanzen auf die Sauerstoffaufnahme ihrer Wurzeln erkennen. 

Infolge der großen Atmungsstärke der Versuchspflanzen wurde die 
Versuchszeit auf etwa !/, Stunde abgekürzt. Die angegebenen Wasser- 
und Sauerstoffwerte sind aber wieder auf Stunde Versuchszeit um- 
gerechnet. Aus den Tabellen ist auch zu ersehen, daß nur jede zweite 
1/2 Stunde eine Feststellung der Atmung der Wurzeln und der Wasser- 
bilanz der Pflanzen vorgenommen wurde. In der Zwischenzeit blieben 
die Wurzeln in erneuertem Wasser, ohne daß Sauerstoffbestimmungen 
und Transpirations- und Potomessungen gemacht wurden. Während bei 
den Versuchen mit Pflanze 11 und 12 die Transpirationsbedingungen 
zweimal geändert wurden, wurde diesmal der Austausch der Pflanzen nur 
einmal durchgeführt, und zwar jeweils nach dem 4. Versuch. 

Beim 5. Versuch, der mit Pflanze 13 ausgeführt wurde, mußte infolge 
einer Störung auf Ermittelung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln ver- 
zichtet werden. Von einer Eintragung der Versuchsergebnisse in die 
Tabelle wurde daher abgesehen. 








her konnten die Sauerstoffversuche auf 1 Stunde ausgedehnt werden. 


Untersuchungen iiber Wurzelatmung. 


Versuche mit Zea Mays. 


Entsprechende Versuche über den EinfluB des Transpirati 
Wurzelatmung wurden noch mit Zea Mays ausgeführt. Die zuerst in dieser Rich- 
tung vorgenommenen Untersuchungen über Kohlensäureabgabe der Maiswurzeln 
ließen erkennen, daß deren Atmungsintensität geringer war als bei Sonchus. Da- 
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troms auf die 





Diese Untersuchungen hatten genau dasselbe Ergebnis wie die mit Sonchus 
ausgeführten. Dies ist aus den Tabellen 17—20 zu ersehen. 


Tabelle 17. Pflanze 15. Zea Mays. 











Wasserabgabe | Kohlensäureab- | Kohlensäure- 
Versuch | wYersuchszeit | Psychrometer- | i. der Stunde | gabei.d. Stunde Mittel 
Nr. Differenz in © in com in ccm in cem 
1 9.05—12.05 0,10 0,37 
2 12.05—15.20 nai 0,10 0,35 0,36 
3 15.20— 18.20 0,97 0,36 
4 |1820—21.95| 9956 0,75 0,38 vn 

















Temperatur des Versuchsraums: 18,6—19,2°. — Deckenbeleuchtung. 


Tabelle 18. Pflanze 16. Zea Mays. 











Wasserabgabe | Kohlensäureab- | Kohlensäure- 
Versuch | Yersuchsseit | Psychrometer- | in der Stunde | gabei.d.Stunde| Mittel 
Nr. Differenz in in cem in com in cem 
1 9.25— 12.40 0,58 0,44 
2 12.40—15.45| 905? 0,31 0,38 u 
3 15.45— 18.50 0,06 0,38 
4 18.50 - 21.50 em 0,07 0,38 oss 

















Temperatur des Versuchsraums: 18,6—19,2°. — Deckenbeleuchtung. 


Tabelle 18 zeigt, daB der Betrag des ersten Kohlensäureergebnisses der mit 
Pflanze 16 ausgeführten Versuchsreihe etwas von den folgenden Werten abweicht. 
Der zweite Versuch, der unter den gleichen Bedingungen gemacht wurde, wie der 
erste, zeigt jedoch bereits wieder eine mit den folgenden Versuchen iibereinstim- 


Tabelle 19. Pflanze 17. Zea Mays. 





Stiindl. 








Psychro- | Stündı. | Stündl. Mittel d. Sauer- 
Y Wasser- | Bilanz- Sai 
aa Versuchszeit meter- Wasser- auf- quo- Bilanz- stoff. stoff- 
Nr. Differenz abgabe | nahme tient quo- aufn. Mitte 
in ® in ccm | in ccm tienten | in ccm in ccm 
1 8.17— 9.18 0,12 0,18 0,7 0,45 
2 9.18 —10.13 0,19 0,14 1,3 0,42 43 
3 | 10.13—11.12 | %2—-%4]) o12 | o12 | 10 10 | o43 | © 
4 | 11.12—12.15 0,18 0,16 1,1 0,44 
5 | 12.15—13.17 0,43 0,38 1,1 0,40 
6 | 13.17—14.18 0,44 0,43 1,0 0,42 
7 | 14.18—15.16 BAER 045 | 046 | 1,0 LI 0,41 4e 
8 | 15.16— 16.20 0,48 0,46 1,1 0,45 
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mende Kohlensäureabgabe. Da auBerdem auch alle Kohlensäureergebnisse bei 
Pflanze 15 annähernd übereinstimmen, ist die Ursache der genannten Abweichung 
wohl in einer zufälligen Störung der V: h dnung zu suchen und ihr keiner- 
lei beizumessen. In dieser Annahme wird man bestärkt, wenn man 
bedenkt, daß die Differenz der Kohlensäurewerte der beiden ersten Versuche 
fast an die Fehlergrenze von 0,05 ccm/st heranreicht. 

Von der eben erwähnten Ausnahme abgesehen, bleiben alle Kohlensäure- und 
Sauerstoffwerte einer Versuchsreihe, trotz verschiedener Transpirationsbedin- 
gungen, ziemlich gleich. Auch für Zea Mays gilt daher die Feststellung, daß, bei 
Atmung untergetauchter Wurzeln, durch verschiedene Stärke der Wasserabgabe 
und -aufnahme der Pflanze eine Veränderung der Versuchsergebnisse nicht zu 
erwarten ist. 





Tabelle 20. Pflanze 18. Zea Mays. 























Psychro- | Stündl. | Stündl. _ | Mittel a. | Stündl. | gauer- 
me] Vermuchasett | meter | Waner | Wan | Bauer | ins. | Sater | sion 
ie Differenz | abgabe | nahme | tient | @° | Aufn, | Mittel 
= in ® in ccm in cem tienten in ccm in com 
1 | 830— 930 0,33 | 0,33 | 1,0 0,48 
2 | 9.30—10.28 0,32 | 032 | 1,0 0,52 
3 | 10.28—11.28 | 662 | 030 | 030 | 1,0 10 | 949 | 950 
4 | 1128-1232 028 | 031 | 09 0,51 
5 | 12.32—13.32 0,10 | 0,11 | 09 0,48 
6 | 13.32—14.32 0,09 | 0,07 | 1,3 0,50 
7 |1432-1540 | ° | on | o12 | o9 | 2 | oso | %° 
8 | 15.40—16.40 0,11 | 0,07 | 16 0,50 














Temperatur des Versuchsraums: 20—21°. — Deckenbeleuchtung. 


Die an untergetauchten Wurzeln ausgefiihrten Versuche iiber einen 
Einfluß des Transpirationsstroms auf die Atmung zeigen eindeutig, daß 
unter den gewählten Versuchsbedingungen selbst bei ziemlich starker 
Verschiedenheit der Intensität des aufsteigenden Saftstroms merkliche 
Unterschiede in der Atmungsgröße nicht auftreten. 


Bedeutung der Ergebnisse für die Löslichkeitsfrage. 

An Hand der über den Wasserhaushalt der Versuchspflanzen ge- 
wonnenen Zahlen ist es nun auch möglich, eingehender darüber Rechen- 
schaft zu geben, ob eine Beeinflussung der Wurzelatmung durch gestei- 
gerte Zufuhr von gelöstem Sauerstoff bei lebhafter Transpirationsströ- 
mung überhaupt denkbar ist. Man muß dabei die Sauerstoffmenge, die 
günstigenfalls durch den Transpirationsstrom an die Gewebe der Wurzel 
herangeführt werden kann, mit deren Sauerstoffbedarf in Vergleich 
bringen. Um die in der Zeiteinheit in der Wurzel aufsteigende Wasser- 
menge nun in Rechnung stellen zu können, zieht man am besten nur 
die Versuche heran, bei denen der Bilanzquotient ungefähr gleich 1 ist. 
In diesem Falle kann man ja mit ziemlicher Sicherheit die stündlich 
von dem Wurzelsystem aufgenommene Wassermenge der in der Stunde 
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durch die Wurzeln strémenden gleichsetzen. Unter diesen Versuchen ist 
der Hôchststundenwert der von den unterirdischen Organen aufge- 
nommenen Wassermenge bei Sonchus oleraceus 1,6 ccm (Pflanze 12, Ver- 
such 4), bei Zea Mays 0,46 ccm (Pflanze 17, Versuch 7). In 1 com Wasser 
lösen sich bei der in Frage kommenden Temperatur des Arbeitsraums 
rund 0,0065—0,0069 ccm Sauerstoff. Bei den erwähnten Versuchen 
konnte also von dem Wurzelsystem von Sonchus oleraceus insgesamt un- 
gefähr 0,011 ccm, von dem der Maispflanze insgesamt ungefähr 0,003 com 
Sauerstoff in der. Stunde mit dem Transpirationsstrom aufgenommen und 
den Geweben zugeführt werden. * 

Aus dem Vergleich dieser Zahlen mit der von den Wurzeln tatsäch- 
lich aufgenommenen Sauerstoffmenge von 0,56 und 0,41 ccm geht deut- 
lich hervor, daß die Erhöhung der Sauerstoffzufuhr durch den aufsteigen- 
den Saft gegenüber der aktiven Sauerstoffaufnahme der Zellen durch 
Diffusion kaum eine Rolle spielt. Man müßte höchstens die Annahme 
machen, daß die Löslichkeit von Sauerstoff im Transpirationsstrom ganz 
wesentlich von der des Wassers verschieden ist. Dafür sind aber keine 
Anhaltspunkte vorhanden. 

Daß ein merklicher Anteil der Atmungskohlensäure in Lösung mit 
dem aufsteigenden Wasserstrom in den Sproß abwandern könne, wäre im 
Hinblick auf den Wasserhaushalt der untersuchten Pflanzen allerdings 
denkbar. 

Da aus den Ergebnissen der Sauerstoffversuche hervorgeht, daß bei 
drei- bis vierstündiger Dauer der Versuche der Mittelwert des Bilanz- 
quotienten sich ziemlich dem Werte 1 nähert, sind wir berechtigt, bei den 
auf 3—6 Stunden ausgedehnten Kohlensäureversuchen die Größe der 
Wasserabgabe gleich der Wassermenge zu setzen, die aus der Wurzel zum 
Sproß übertritt. Geht man dann von der ziemlich wahrscheinlichen An- 
nahme aus, daß die Löslichkeit der Kohlensäure in dem in der Pflanze 
aufsteigenden Saftstrom ungefähr derjenigen, die für Wasser zutrifft, 
gleichkommt, so ist aus den Tabellen 9—12 sowie 17 und 18 ersichtlich, 
daß bei lebhafter Transpiration die im Stengel aufsteigende Wasser- 
menge wohl ausreichen würde, um die gesamte, bei dem Atmungsvor- 
gange in der Wurzel entstehende Kohlensäure zu lösen. So wurden z. B. 
bei Pflanze 9 (Tabelle 11, Sonchus oleraceus) in den Versuchen 3 und 4 
durchschnittlich 1,95 com Wasser abgegeben. Also trat vermutlich die 
gleiche Menge Wasser aus dem Wurzelsystem zum Sproß über. Die 
stündliche Kohlensäureabgabe war 0,49 ccm. Da bei Zimmertempe- 
ratur 1 ccm Wasser ungefähr ein gleiches Volumen Kohlendioxyd löst, 
wäre somit nahezu die vierfache Menge Kohlensäuregas löslich. Bei 
Pflanze 15 (Tabelle 17, Zea Mays) betrug die Wasserabgabe in den Ver- 
suchen 3 und 4 pro Stunde durchschnittlich 0,86 ccm, die Kohlensäure- 
abgabe durchschnittlich 0,37 ccm in der Stunde. Auch hier könnte also 














214 M. Löweneck: 


bei völliger Sättigung des Stromes mit Kohlensäuregas ein Mehrfaches 
der gebildeten Atmungskohlensäure durch den Stengel abwandern. 

Wie der Versuch zeigt, werden keine merklichen Mengen von Kohlen- 
säure durch den Transpirationsstrom entführt. Die Erklärung hierfür 
liegt wohl in der Tatsache, daß nur ein verhältnismäßig kleiner Teil der 
Gewebe des Wurzelsystems vom aufsteigenden Wasserstrom durchflossen 
wird. Aus den anatomischen Verhältnissen der Wurzel ergibt sich, daß 
nur die jüngeren Teile und der Zentralzylinder des Organs für die Was- 
seraufnahme und die Weiterleitung des Wassers in Frage kommen 
können. Nach den neuesten Untersuchungen von URsPRUNG und BLuM 
kommt vermutlich nur die Region der Wurzelhaare für die Aufnahme des 
durch die Gefäße zum Sproß weitergeleiteten Wassers in Betracht (17). 
Es kann also wahrscheinlich auch nur die Atmungskohlensäure einer ver- 
hältnismäßig geringen Zahl von Zellen durch den Transpirationsstrom 
abgeführt werden. 

Somit ist auch bei einer Betrachtung des Gasaustausches der Wurzel- 
gewebe vom Standpunkt der Löslichkeitsverhältnisse aus das Ausbleiben 
einer Wirkung des aufsteigenden Wasserstroms verständlich. 


6. Assimilation und Wurzelatmung. 


Die Überführung der Kohlensäure in organische Verbindung ist bei 
den Pflanzen sicherlich einer der bedeutendsten ernährungsphysiologi- 
schen Vorgänge. So ist es denn auch nicht unwahrscheinlich, daß er das 
ganze Lebensgetriebe der Pflanze und somit auch die Atmung der Wur- 
zeln beeinflußt. Wenn die Pflanze Kohlenstoff assimiliert, so entstehen 
im Sproß große Mengen von Kohlehydraten, die ein vorzügliches At- 
mungsmaterial darstellen. Dieses wandert zur Wurzel ab und kann eine 
bedeutende Steigerung der Atmungsintensität des unterirdischen Or- 
gans hervorrufen. 

So erklärte Sarkrewicz (12) die Erhöhung der Kohlensäureabgabe 
von Wurzeln, die jedesmal eintraf, wenn die Versuchspflanzen in das 
Sonnenlicht gebracht waren. Wurzeln von Maispflanzen waren teilweise 
in Nährlösung untergetaucht und gegen direkte Lichtwirkung durch 
einen Karton, der um das Versuchsgefäß herumgelegt wurde, geschützt. 
Kamen die Pflanzen aus dem Zimmer ins Freie, so beobachtete er, auch 
bei gleichbleibender Temperatur des Versuchsgefäßes, eine Erhöhung 
der stündlichen Kohlensäurewerte der Wurzelatmung. Leider bedeutet 
die Gegenwart von Nährsalzen eine wesentliche Erschwerung der Aus- 
wertung der Versuchsergebnisse dieses Forschers. Denn nach neueren 
Beobachtungen ist erwiesen, daß es eine ganze Anzahl von Vorgängen im 
Pflanzenkörper gibt, die vermutlich durch Gegenwart von Salzen hervor- 
gerufen werden und zu einer Kohlensäureabgabe der Zelle führen, die mit 
der Atmung nicht im unmittelbaren Zusammenhang steht. So fand 
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WARBURG (20) in Gegenwart von Nitraten das Auftreten von solcher 
Extrakohlensäure. Wenn man dies berücksichtigt, so kann man eigent- 
lich nicht mit Sicherheit behaupten, daB beobachtete Schwankungen der 
Kohlensäureabgabe der Wurzel dann auf Rechnung der Bildung von At- 
mungskohlensäure zu setzen sind. 

Nach SarkrEewicz stellte CAUVET (3) fest, daß die Kohlensäureabgabe 
von teilweise in Wasser untergetauchten Wurzeln eines Weidensteck- 
lings nachts geringer ist als am Tage. Doch sind die Abweichungen zwi- 
schen den Ergebnissen der Tagesversuche und der Nachtversuche bei 
CavvET nicht sehr bedeutend. Da in den Versuchsergebnissen eine Er- 
niedrigung der Atmungsintensität um einen nahezu gleichen Betrag auch 
für die Mittagsstunden zum Ausdruck kommt, ist es fraglich, ob die be- 
obachtete Veränderung der Atmung auf einen Einfluß des Tageslichts 
zurückzuführen ist. 

Die Kohlensäureabgabe der Wurzeln kräftig entwickelter Mais- 
pflanzen untersuchte später DETMER (6) mit einer ähnlichen Versuchs- 
anordnung, konnte jedoch eine Einwirkung der täglichen Schwankung 
der Lichtintensität auf die Kohlensäureabgabe der Wurzeln nicht fest- 
stellen. 

CERIGHELLI (4,5) befaßte sich ebenfalls mit der Frage der Einwirkung 
der Assimilation auf die Wurzelatmung. Der Gasaustausch der Wurzel 
wurde bei diesen Versuchen in feuchter Luft untersucht, die in einem 
Glaszylinder gut abgeschlossen war. Die Größe der Sauerstoffaufnahme 
und Kohlensäureabgabe wurde nach der Methode von BonnizR und 
Mancin festgestellt. Bei den Tageslichtversuchen wurde der Atmungs- 
quotient der Wurzel jedesmal bedeutend höher gefunden als bei den 
Dunkelversuchen. 

Es ist wohl möglich, daß bei längerer Dauer der Verdunkelung eine 
indirekte Wirkung des Ausbleibens des Assimilationsvorganges eintritt 
und, als Folge der Unterernährung der Pflanze, der Verlauf der Atmung 
ihrer Organe sich verändert. Auch DETMER beobachtete an seinen Ver- 
suchspflanzen nach mehreren Tagen schlechter Beleuchtung eine bedeu- 
tend geringere Kohlensäureabgabe als vorher. Es ist aber fraglich, ob 
dieser Mangel an Atmungsmaterial sich schon innerhalb so kurzer Zeit 
bemerkbar machen kann, daß er im Verlaufe eines Tages bereits zum 
Ausdruck kommt. 

Da gerade ein Nachweis eines Einflusses der Tagesperiode der Assi- 
milation auf die Atmung der Wurzeln wegen der regelmäßigen Wieder- 
kehr dieser Erscheinung weitgehende Schlüsse zuließe, wurde die Mög- 
lichkeit einer Einwirkung der Assimilation des Kohlenstoffs auf die At- 
mung innerhalb kurzer Zeiträume einer besonderen Nachprüfung unter- 
zogen. Die bei den Versuchen über die Bedeutung des Transpirations- 
stroms für die Wurzelatmung schon erprobte Versuchsanordnung wurde 
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nun im Arbeitsraum so aufgestellt, daB das Tageslicht méglichst ausge- 
nutzt wurde. Der Abstand der AtmungsgefäBe von der Fensterscheibe 
betrug etwa 40 cm. Während der ersten Versuche eines Tages wurde der 
Raum verdunkelt und nur bei Ausfiihrung von Handgriffen an der Appa- 
ratur schwache Deckenbeleuchtung verwendet. In den Mittagsstunden 
kamen dann die Pflanzen durch Entfernung der Verdunkelungsvorrich- 
tung ans Tageslicht. Die Untersuchung wurde dabei ununterbrochen 
fortgesetzt. Vor Einwirkung des Lichtes war das Versuchsgefäß durch 
einen Zinkblechzylinder geschützt. Dieser war auf der Zimmerseite mit 
einem einige Zentimeter breiten, senkrechten Schlitz versehen, so daß 
man die Entleerung des Versuchsgefäßes gut verfolgen konnte. Die Ein- 
wirkung der geringen Lichtmenge auf die Atmungsintensität der Wurzeln, 
welche infolge dieser Öffnung im schützenden Mantel zu erwarten war, 
blieb sicher sehr gering. Eine Einwirkung des Lichtes auf den Atmungs- 
vorgang ist nach neueren Untersuchungen von LöwscHIn (8) und 
DE Boer (1) nicht oder doch nur in sehr geringem Maße vorhanden. 

Zum Beweis, daß die Pflanzen während des Versuches tatsächlich 
kräftig assimilierten, war nach Beendigung einer Versuchsreihe ein 
Stärkenachweis geplant. Doch zeigten Vorversuche, daß gerade bei 
Sonchus oleraceus und Zea Mays ein deutliches Feststellen von Stärke- 
bildung selbst bei vollem Sonnenlicht und unter Zuhilfenahme des Mi- 
kroskops sich nicht erbringen läßt. Nach den Untersuchungen von 
A. Meyer (9) und H. WIınKLer (21) ist ein solches negatives Ergebnis 
des Nachweises von Stärkebildung in Blättern von Maispflanzen wohl 
verständlich. Für Sonchus konnten keine entsprechenden Angaben in der 
Literatur gefunden werden. 

Die Assimilationsbedingungen waren jedoch für einen Tageslicht- 
versuch im Laboratorium die denkbar günstigsten. Nach dem Öffnen der 
Läden stand die Sonne so, daß die Seitenwand des Fensters gerade noch 
beleuchtet war, eine direkte Bestrahlung der Versuchsanordnung aber 
vermieden wurde. Die Temperatur konnte unter diesen Bedingungen 
in allen Teilen der Versuchsanordnung auf einige Zehntel Grad konstant 
gehalten werden, eine störende Einwirkung der Sonnenstrahlen war ver- 
mieden. Alle Versuche wurden nur an klaren Tagen, die sehr geringe Be- 
wölkung zeigten, ausgeführt. 

Die Pflanzen wurden in der gleichen Weise vorbehandelt, wie dies bei 
den Versuchen über einen Einfluß der Wasserbewegung der Pflanze auf 
die Wurzelatmung geschehen war. Nur wurden sie, nachdem das Wurzel- 
system von Erde gereinigt war, bis zum Beginn des Versuches im Dunkeln 
gelassen. Durch diese Maßnahme sollte eine Nachwirkung der Assimila- 
tion vermieden weıden, für die der Pflanze an ihrem früheren Standort 
natürlich Gelegenheit gegeben war. 
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Versuche über Sauerstoffaufnahme. 

Da die Feststellung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln gegenüber 
der Bestimmung der Kohlensäureabgabe derselben den Vorteil bietet, daß 
sich innerhalb eines kurzen Zeitraums eine größere Anzahl von Versuchen 
ausführen läßt, wurde zunächst der Verlauf der Sauerstoffaufnahme der 
Wurzeln von Sonchus oleraceus verfolgt. Tabelle 21 und 22 zeigen, daß 
der Sauerstoffverbrauch des Wurzelsystems der untersuchten Pflanzen 
selbst mehrere Stunden nach Eintritt der Einwirkung des Tageslichtes 
auf den Sproß noch keine wesentliche Änderung erfährt. 

Tabelle 21. Pflanze 19. Sonchus oleraceus. 











Stündlich 2 . 
Versuch Versuchszeit Lichtverhältnisse ee Sauerstoff-Mittel 
Nr. in anna in ecm 
1 8.43— 9.46 1,04 
2 9.46— 10.49 Dunkelheit 1,05 1,07 
3 10.49— 11.56 1,12 
4 11.56—12.59 1,16 
5 12.59—14.01 . 1,08 
Tageslicht : 1,10 

6 14.01—15.02 , 1,09 
7 15.02—16.09 1,05 


Temperatur des Versuchsraums: 17—18°. Psychrometer-Differenz: 3,8—4,8°. 
Tabelle 22. Pflanze 20. Sonchus oleraceus. 











> Stündliche à 5 
V ersuch Versuchszeit Lichtverhältnisse |Sauerstoff-Aufnahme Sauerstoff-Mittel 
Nr. tn oom in ccm 
1 8.57 —9.59 1,15 
2 9.59—10.59 Dunkelheit 1,18 1,18 
3 10.59— 12.04 1,21 
4 12.04 — 13.11 1,22 
5 13.11— 14.12 ‘ 1,18 
Tageslicht * 1,20 
6 14.12—15.11 oe 1,19 
7 15.11—16.13 1,20 














Temperatur des Versuchsraums: 17—18°. Psychrometer-Differenz: 3,8—4,8°. 


Aus den Tabellen ist auch zu ersehen, daß Temperatur und Luft- 
feuchtigkeit während des ganzen Tages im Versuchsraum ziemlich kon- 
stant blieben. Nährlösungskulturen von Zea Mays wurden ebenfalls zu 
den Versuchen über den Einfluß der Assimilation der Kohlensäure auf 
den Gasaustausch des Wurzelsystems mit der Außenwelt herangezogen. 
Sie wurden ebenso wie die in Erde kultivierten Pflanzen vorbereitet. Nur 
erfolgte die Reinigung des Wurzelsystems einfach durch mehrmaliges 
Wässern in destilliertem Wasser. Aus Tabelle 23 und 24 ist zu ersehen, 
daß die Sauerstoffaufnahme der Wurzeln dieser Pflanzen unter den bei- 
den Versuchsbedingungen ebenfalls ziemlich gleich war. 

Planta Bd. 10. 15 
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Versuche an Maispflanzen, die in Erde herangezogen waren, führten 
zu demselben Ergebnis (Tabelle 25 und 26). 


Tabelle 23. Pflanze 21. Zea Mays. 
































hemes ., Versuchszeit Lichtverhältnisse aestoft- Aufnahme) Sauerstoff-Mittel 
rr. in com in ecm 
1 8.37—9.26 1,33 
2 9.26—10.17 Dunkelheit 1,29 1,33 
3 10.17—11.09 1,36 
4 11.09—12.01 1,30 
5 12.01— 12.52 1,33 
6 12.52— 13.43 Tageslicht 1,36 1,34 
7 13.43 — 14.33 1,34 
8 14.33 — 15.22 1,35 
Tabelle 24. Pflanze 22. Zea Mays. 
Stündlich 
Versuch Versuchszeit Lichtverhältnisse nn Conan Sauerstoff-Mittel 
Nr. im com in com 
1 8.52—9.41 1,74 
2 9.41—10.30 Dunkelheit 1,77 1,74 
3 10.30—11.26 1,72 
4 11.26—12.14 1,85 
5 12.14—13.02 1,83 
6 13.02—13.52 Tageslicht 1,80 1,83 
7 13.52—14.42 1,79 
8 14.42—15.29 1,86 














Temperatur des Versuchsraums: 21—22°. Psychrometerdifferenz: 1,2—1,8°. 


Tabelle 25. Pflanze 23. Zea Mays. 











. Stündliche « 
Versuch Versuchszeit Lichtverhältnisse |Sauerstoff-Aufnahme| Sauerstoff-Mittel 
Nr. a sen in ccm 
1 8.48— 9.49 0,70 
2 9.49— 10.48 Dunkelheit 0,73 0,70 
3 10.48—11.49 0,68 
4 11.49—12.51 0,70 
5 12.51 — 13.50 0,73 
: 0,72 
6 1350-1451 |  Tegeslicht 0,75 
7 14.51—15.48 0,71 
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Tabelle 26. Pflanze 24. Zea Mays. 

















é Stündliche 
bg: Versuchszeit Lichtverhältnisse |Sauerstoff-Aufnahme| S#uerstofl-Mittel 
r. in com in cem 
1 9.01—10.01 0,67 
2 10.01—11.00 Dunkelheit 0,68 0,68 
3 11.00—12.01 0,68 
4 12.01—13.02 0,73 
5 13.02—14.02 r 0,69 
6 1402-1502 | 7geslicht 0,69 7 
7 15.02—16.00 0,68 








Temperatur des Versuchsraums: 19—20°. Psychrometerdifferenz: 4—4,3°. 


Versuche über Kohlensäureabgabe. 


Die Versuche über Kohlensäureabgabe der Wurzeln bei verschieden 
starker Beleuchtung des Sprosses zeigten in den Einzelergebnissen merk- 
liche Schwankungen. Diese gingen aber nicht über die unter konstanten 
AuBenbedingungen bereits festgestellten unvermeidlichen Abweichungen 
der Ergebnisse vom Mittelwert um etwa 10% hinaus. Man wird bei Aus- 
wertung dieser Versuchsreihen sich hauptsächlich auf die für beide Ver- 
suchsbedingungen angegebenen Mittelwerte stiitzen miissen. Die 
Tabellen 27—31 zeigen, daB teilweise eine geringe Erniedrigung der 
Kohlensäureabgabe der Wurzeln bei Untersuchung der Pflanzen am 
Tageslicht eintrat, teilweise eine Erhöhung gefunden wurde. Auf die Tat- 
sache, daB die Erhôhung der Kohlensäurewerte gerade bei Nahrlésungs- 
kulturen von Mais gefunden wurde, kann bei der geringen Zahl der 
untersuchten Pflanzen nicht näher eingegangen werden. 

Da somit ein Abweichen der Versuchsergebnisse im einen, wie im an- 
deren Sinn zu beobachten ist, mu8 man annehmen, daB es wohl mit der 
Einwirkung der verschiedenen Assimilationsbedingungen auf die Atmung 
der Wurzeln nicht in Zusammenhang steht. Es ist ihm daher bei Aus- 
wertung der Versuchsergebnisse keine allzu große Bedeutung beizu- 
messen, zumal es auch nicht stärker über den Gesamtmittelwert einer 
Versuchsreihe hinausgeht, als dies unter gleichbleibenden Außenbe- 
dingungen schon beobachtet wurde (Vorversuche Tabelle 8). 


Tabelle 27. Pflanze 25. Sonchus oleraceus. 

















} Stündliche 
L Er Versuchszeit Lichtverhältnisse |Kohl + mes eile 
1 7.59—10.05 ; 1,17 
Dunk , 1 
2 10.05— 12.06 us 1,22 -” 
3 12.06— 14.04 a 1,16 
agesli 1,12 
4 14.04— 16.10 Tageslicht 1,08 











15* 
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Tabelle 28. Pflanze 26. Sonchus oleraceus. 











be Versuchsselt | Lichtvernaitaise [Kohlensture Abgabe| Kohlensäure-Mittel 
“4 in ccm in ccm 
1 8.15—10.13 1,08 
2 1013-1216 | Punkelheit 0,97 148 
3 12.16—14.15 ’ 1,02 
4 1415-1619 |  Tegeslicht 0,89 st 





Tabelle 29. Pflanze 27. Zea Mays, Nahrlésungskultur. 

















Stündlich 
— Versuchsseit Lichtverhältnisse ohl em ae; re gabe Kohlensäure-Mittel 
Fr in cem in ccm 
1 8.30— 10.40 2,42 
2 10.40—12.55 | Dunkelheit 2.44 2,43 
3 12.55-15.18 2,64 
4 15.18-17.42 | Tegeslicht 2,61 mane 








Temperatur des Versuchsraums: 19—20°. Psychrometerdifferenz: 2,6—3,2°. 


Tabelle 30. Pflanze 28. Zea Mays, Nährlösungskultur. 











Stündlich : 
be es Versuchszeit Lichtverhältnisse |Kohlensäure -Abgabe| Kohlensäure-Mittel 
r. in cem in cem 
1 8.45— 10.55 1,81 
2 1055-1310 | Dunkelheit 1,84 1.88 
3 13.10—15.33 2,00 
4 15.33—17.53 | Tegeslicht 1,76 1,89 











Temperatur des Versuchsraums: 19—20°. Psychrometerdifferenz: 2,6—3,2°. 
Tabelle 31. Pflanze 29. Zea Mays, Erdkultur. 























Stiindliche . 
na Versuchszeit Lichtverhältnisse [Kohlensäure-Abgabe| K°hlensäure-Mittel 
2 in com in com 
1 7.44—10.20 A 0,99 
2 10.20—12.54 | Dunkelheit 0,91 96 
3 12.54— 15.37 à 0,94 
4 15.37-18.00 |  Ta8eslicht 0,87 = 


Temperatur des Versuchsraums: 18—19°. Psychrometerdifferenz: 3,2—4°. 


Die Betrachtung der Kohlensäurewerte führt uns jedenfalls zu der 
gleichen Annahme, daß eine wesentliche Änderung der Atmungsinten- 
sität der Wurzeln infolge verschieden starker Assimilation der Kohlen- 
säure durch die Pflanzer nicht eintritt. 

Es sprechen also auch die unter verschiedenen Assimilationsbe- 
dingungen angestellten Atmungsversuche dafür, daß ein unmittelbarer 
Einfluß der Lebensvorgänge des Sprosses auf die Atmung der Wurzel 
nicht besteht. 
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7. Verlauf der Wurzelatmung nach Abtrennung des Sprosses. 

Das Ergebnis der Untersuchungen über den Einfluß der Assimilation 
und der Transpiration auf die Atmung untergetauchter Wurzeln zeigt, 
daB diese unterirdischen Organe in ihrem Energiewechsel bis zu einem 
weitgehenden MaBe vom physiologischen Verhalten des Sprosses unab- 
hängig sind. Es wurde nun noch untersucht, ob dies auch zum Aus- 
druck kommt, wenn durch Abtrennen der oberirdischen Pflanzenteile 
von der Wurzel jede Einwirkung des Sprosses unterbunden ist. Frei- 
lich muß man bei diesem Unterfangen beachten, daß das Abschneiden 
von Organen einen für das Lebensgetriebe der pflanzlichen Gewebe 
folgenschweren Eingriff bedeutet. Es wird bei diesem Vorgehen zwar 
jede Einwirkung des Sprosses auf das Wurzelsystem sicher ausgeschaltet, 
aber auch eine unmittelbare Änderung der Atmungsbedingungen der 
Wurzeln hervorgerufen. Durch den Schnitt werden die Gewebe verwun- 
det. Es ist aber eine häufig beobachtete Tatsache, daß nach Verletzung 
von Pflanzenteilen eine Steigerung der Atmungsintensität ihrer Gewebe 
einsetzt. Der Betrag, um den die Sauerstoffaufnahme und die Kohlen- 
säureabgabe gesteigert werden, ist je nach dem Pflanzenteil, der zur 
Untersuchung herangezogen wurde, sehr verschieden hoch befunden 
worden. Es zeigte sich, daß bei vegetativen Geweben, die verhältnis- 
mäßig wenig Reservestoffe enthalten, die Erhöhung der Atmungsstärke 
nur einen Bruchteil der normalen Atmungsintensität ausmacht. Man 
wird daher annehmen können, daß auch bei den untersuchten Wurzeln 
von Zea Mays und Sonchus oleraceus die Wirkung der Verwundung auf 
die Atmung verhältnismäßig gering zu schätzen ist. 

Die Änderung der Atmung von Pflanzenwurzeln nach Verletzung 
wurde 1891 von Sricu (16) untersucht. Die Kohlensäureabgabe von 
Pastinakwurzeln stieg, nachdem diese in zahlreiche Stücke zerschnitten 
waren, an und war nach etwa 6 Stunden um ungefähr 20% erhöht. Am 
folgenden Tag ging die Kohlensäureabgabe wieder zurück. 

STALFELT (15) konnte in jüngster Zeit bei 0,2—0,5 Atmosphären 
Sauerstoffpartiärdruck erst nach schweren Wundschäden (Längsspaltung 
oder Zerquetschung) ein Zurückgehen der Sauerstoffaufnahme von Keim- 
wurzeln von Sinapsis alba beobachten. 

Es wurde nun untersucht, ob die Erhöhung der Atmungsintensität 
auch bei verletzten untergetauchten Wurzeln gering ist und die Sauer- 
stoffaufnahme des Wurzelsystems von zwei Exemplaren von Sonchus 
oleraceus nach Verwundung verfolgt und mit der normalen Atmung ver- 
glichen. Die Sauerstoffaufnahme der Wurzeln der wie gewöhnlich vor- 
bereiteten Pflanzen kam zunächst in der bisherigen Weise zur Unter- 
suchung. Nach Öffnung des Versuchsgefäßes wurde dann die Pflanze 
aus der Apparatur herausgenommen und das Wurzelsystem in einem 
flachen Becken, in Wasser untergetaucht. Mit einer kleinen Schere 
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machte man durch die jüngeren Teile desselben etwa 20—30 Schnitte 
und durchschnitt so die feineren Seitenwurzeln mehrfach. Unmittelbar 
nach dieser Behandlung, die einige Minuten dauerte, kamen die Wurzeln 
mitsamt den abgeschnittenen Teilen wieder in das Atmungsgefäß zurück. 

An der im übrigen unversehrten Pflanze wurde dann sofort die Unter- 
suchung der Sauerstoffaufnahme der Wurzeln fortgesetzt. 

Natürlich war der durch Aufsetzen des Stopfens abgeschlossene 
Raum vor und nach Verwundung nicht vollkommen gleich. Es wurde 
daher nach Beendigung der ganzen Untersuchung bei jeder Versuchs- 
anordnung eine neue Bestimmung des Atmungsraumes vorgenommen 
und bei Ermittlung der Sauerstoffabnahme des Wassers für den zweiten 
Teil der Versuchsreihe in Rechnung gesetzt. Die Tatsache, daß die Ab- 
dichtung der Pflanzen mit Kakaobutter nach dem Wiederaufsetzen des 
Stopfens nicht mehr ganz zuverlässig war, bedeutete keine wesentliche 
Störung. Die über dem Wasser befindliche Paraffinölschicht bildete ja 
noch einen weiteren Abschluß des Wassers gegenüber der Luft, und 
Messungen der Wasserabnahme wurden nicht mehr vorgenommen. Das 
Ergebnis dieser Versuche ist aus Tabelle 32 zu ersehen. 


Tabelle 32. Pflanze 30. Sonchus oleraceus. 




















un 3 Versuchszeit Banal Sauerstoff-Mittel 
r. in ccm in ccm 
1 9.40—10.40) — 1,36 
2 rt Ver, Verwendung 1,33 135 
3 11.51—12.52 1,37 1.44 
4 12.52—13.53 1,50 | 
6 | 1449—15.49 { Nach Verwundung 1,49 | 
7 15.49— 16.44 1,54 | 1,52 
8 16.44— 17.48 1,49 
Tabelle 33. Pflanze 31. Sonchus oleraceus. 
Stündlich 2 
— Versuchszeit nonétstett--Autashmel dite ee 
r. in ccm n ccm 
1 9.54—10.54 0,86 
wee » 0,84 
2 notes) Ver Verwendung 0,81 
3 12.03— 13.06 0,83 | pars 
4 13.06— 14.07 0,88 , 
5 14.07—15.09 | _ 0,88 
6 | 15.09-16.07 { Nach Verwundung 0,89 } 089 
7 16.07—17.05 0,90 = 
8 17.05—18.05 0,88 j , 











Temperatur des Versuchsraumes: 17—18°. Psychrometerdifferenz: 3,8—4,6°. 
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Bei beiden Pflanzen wurde eine Erhéhung der Sauerstoffaufnahme 
nach Verletzung der Wurzeln festgestellt. Nach 1 bis 2 Stunden war 
sie um etwa 5—12% erhöht und blieb dann weiterhin bis zum Ende der 
Versuchsreihe annähernd auf gleicher Höhe. Aus dem Verlauf dieser 
Untersuchung kann man ersehen, daß der Einfluß einer Verwundung 
auf die Sauerstoffaufnahme der Wurzel nicht sehr bedeutend ist. Frei- 
lich ist bei diesen Versuchen die Wirkung einer Unterbindung der physio- 
logischen Vorgänge des Sprosses auf die Wurzel nicht ganz ausgeschaltet. 
In den abgetrennten Teilen des Wurzelsystems kann sie sich bereits gel- 
tend machen. Da diese jedoch nur einen Bruchteil der Gesamtwurzel- 
masse ausmachen, dürfte dieser Vorgang gegenüber der Wundwirkung 
hier doch zurücktreten. 

Das Ergebnis aller Untersuchungen über Steigerung der Atmung von 
Wurzeln nach Verletzung weist darauf hin, daß bei diesen Pflanzenteilen 
eine bedeutende Änderung des Gasaustausches nur bei ganz schwerer 
Verwundung zu erwarten ist. Bei seiner Untersuchung der Wirkung 
einer Verletzung von Pastinakwurzeln auf deren Atmung zerschnitt 
STICH die 12—14 cm lange Wurzel in 2—3 em lange Stücke und vierteilte 
diese. Bedenkt man, daß die eben beschriebene Behandlung nur eine 
20%ige Erhöhung der Kohlensäureabgabe der Wurzeln zur Folge hatte, 
so kann man annehmen, daß die durch Entfernung der oberirdischen 
Teile hervorgerufene Verletzung wahrscheinlich nur eine geringe Wirkung 
auf den Gasaustausch der Wurzeln ausüben wird. Wenn also die Auf- 
hebung einer physiologischen Einwirkung des Sprosses auf die Atmung 
des unterirdischen Organes eine sehr bedeutende Veränderung des Gas- 
austausches desselben zur Folge hat, so müßte sie neben der Wund 
wirkung dennoch zum Ausdruck kommen. 

Die Atmung der Wurzeln vor und nach Entfernung des Sprosses ver- 
glich CERIGHELLI in einer Anzahl von Versuchen. Er führte, wie schon 
erwähnt, die Veränderung des Atmungsquotienten, die er bei seinen Un- 
tersuchungen alsbald beobachtete, wenn er den Sproß von der Wurzel 
trennte, auf eine Wirkung der Unterbrechung des Transpirationsstroms 
zurück. Er tat dies deshalb, weil sie immer nur dann auftrat, wenn die 
Wurzel vorher in Bimssteinboden sich befand, nicht aber wenn die Wur- 
zelatmung in Luft untersucht wurde. Die Bedenken, welche gegen die 
Untersuchung der Wurzelatmung in Bimsstein bestehen, gestatten nicht, 
diesen Befund weiter auszuwerten. 

Um nun einen brauchbaren Überblick über die Wirkung der Ab- 
trennung des Sprosses auf die Wurzelatmung geben zu können, kamen in 
der schon zu den vorangehenden Untersuchungen benutzten Apparatur 
noch einige Versuche zur Ausführung. Dabei konnte man so vorgehen, 
daß man die Wurzelatmung an unverletzten Pflanzen verfolgte und dann 
den Stengel unmittelbar über dem Kautschukverschluß des Versuchsge- 
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fäßes abschnitt. Es mußten dann weiterhin die Sauerstoffaufnahme und 
die Kohlensäureabgabe der Wurzeln längere Zeit hindurch untersucht 


werden. 


Versuche mit Sonchus oleraceus. 

An Pflanzen von Sonchus oleraceus wurde zuerst der Verlauf der 
Sauerstoffaufnahme der Wurzeln nach Entfernung des Sprosses nachge- 
prüft. Es wurde in den ersten Stunden nach dem Eingriff eine Steigerung 
der Sauerstoffwerte gefunden (Tabelle 34, 35 und 36). 


Tabelle 34. Pflanze 32. Sonchus oleraceus. 














— Versuchszeit arse ae À Sauerstoff-Mittel 
> m in cem in com 
1 8.52 — 9.59 Pflanze unver- 1,17 114 
2 9.59— 10.57 sehrt 1,12 , 
3 | 10.57—11.58 1,18 | 
4 11.58—13.05 1,34 TT 
5 |1305—14.09| SproB von der 1,24 va 
6 |14.09—15.07 Wurzel 1,25 2 
7  |15.07—16.06 abgetrennt 1,21 nie 
8  |16,06—17.05 1,25 , 











Temperatur des Versuchsraums: 16—17°. Psychrometerdifferenz: 3,6—4,2°. 
Tabelle 35. Pflanze 33. Sonchus oleraceus. 























bs we Versuchszeit Bene Te ragen Area 
rn in ccm 
1 8.36—9.07 1,33 
2 9.07—9.38 Fleer 1,28 1,33 
3 9.38—10.09 1,39 
4 |10.09—10.42 1,42 | 
5 [1042-1118 1,56 | = 
6 [1113-1144] Spre8 von der 1,53 | 
7 1144-1214 Wurzel 1,44 
8 |12.14—12.46 abgetrennt 1,45 143 
9 |1246—13.18 1,40 


Diese Erhéhung überschreitet merklich die unter konstanten Be- 
dingungen beobachtete Höchstabweichung der Ergebnisse von 5% vom 
Mittelwert. Sie geht nach mehreren Stunden wieder zuriick. Nach 
1*/, bis 2 Stunden ist der Mittelwert aus 2 bis 3 Versuchen gegenüber dem 
anfangs an den noch unversehrten Pflanzen gefundenen noch merklich 
erhöht und bleibt dann anscheinend auf gleicher Höhe. 

Die Untersuchung der Kohlensäureabgabe zeitigte bei Sonchus im 


großen und ganzen das gleiche Ergebnis, wie aus Tabelle 37 zu ersehen 








Untersuchungen über Wurzelatmung. 225 
Tabelle 36. Pflanze 34. Sonchus oleraceus. 




















ane Versuchszeit De eg] servit 

P in ecm m Com 

1 8.45—9.15 1,92 

2 9.15—9.46 dan" + 1,97 1,97 

3 9.46— 10.16 ” 2,02 

4  |10.16—10.47 2,15 | 

5 10.47—11.19 2,04 2” 

6 |11.19—11.50| Sproß von der 2,14 | 

7 |11.50—12:22 Wurzel 1,99 

8 |1222-1254 abgetrennt 2,12 2,04 

9 |1254—13.24 2,02 





Temperatur des Versuchsraums: 19—20°. Psychrometerdifferenz: 1,6—1,8°. 


ist. Nur ist die vorübergehende Erhéhung der Werte etwas stärker aus- 


gepragt. 
Tabelle 37. Pflanze 35. Sonchus oleraceus. 











v h Stündliche Kohlen- 
i. Versuchszeit säureabgabe der Wurzel 
Nr. in com 
1 9.20— 12.18 | Pflanze unversehrt 1,00 
2 12.18—15.18 1,38 
3 15.18—18.17 — red sed vun 1,23 
+ 18.17—21.17 1,11 











Temperatur des Versuchsraums: 19—20°. Psychrometerdifferenz: 4,8—5,2°. 


Auch die Kohlensäurewerte der Wurzelatmung zeigen bei Sonchus 
unmittelbar nach Entfernung des Sprosses eine bedeutende Erhéhung, 
die nach einigen Stunden wieder abklingt. 


Versuche mit Zea Mays. 


Auch Maispflanzen wurden wieder zu Versuchen herangezogen. Zea 
Mays zeigt keine merkliche Veranderung der Sauerstoffaufnahme der 
Wurzeln (Tabelle 38 und 39). Doch ist bei dieser Pflanze immerhin die 
Kohlensäureabgabe auch deutlich erhöht (Tabelle 40 und 41). 

Aus den Ergebnissen der Abschneideversuche kann man ersehen, daß 
wenigstens in den ersten Stunden eine wesentliche Änderung des Gas- 
austausches der Wurzel auch nach vollständiger Entfernung des Sprosses 
nicht eintritt. Da jedoch genaue Zahlen über die Größe der durch das 
Abschneiden des Stengels durch Wundwirkung allein entstehenden Er- 
höhung der Atmungsintensität nicht zu gewinnen sein dürften, müssen 
derartige Untersuchungen von vornherein mit einer Unbekannten rech- 
nen und sind daher nicht quantitativ auswertbar. 
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Tabelle 38. Pflanze 36. Zea Mays. 
































Versuch asian — _ eee Sauerstoff-Mittel 
ar. in com in cem 
1 8.34— 9.35 Pflanze 0,53 0.52 
2 9.35—10.36 unversehrt 0,51 
3 10.36— 11.50 0,54 0.53 
4 11.50— 13.00 a oo 0,52 , 
5 13.00—14.03 0,56 
der Wurzel 0,55 
6 14.03—15.03 iat t 0,54 ; 
7 15.03— 16.02 0,55 0.54 
8 16.02— 17.02 0,52 a 
Tabelle 39. Pflanze 37. Zea Mays. 
Er is Versuchszeit Jaufnahme 4. Wurzel dr: is 
. in cem n ccm 
1 9.04—10.11 Pflanze 0,27 028 
2 10.11—11.13 unversehrt 0,29 : 
3 11.13—12.19 0,24 ia 
4 12.19—13.28 Sproß von 0,26 J a 
5 13.28—14.30 0,24 ) 
der Wurzel 0,26 
6 14.30—15.32 ne 0,28 J 
7 15.32— 16.32 0,26 | 095 
8 16.32— 17.32 0,24 J ä 


Temperatur des Versuchs: 16—17°. Psychrometerdifferenz: 3,6—4,2°. 


Tabelle 40. Pflanze 38. Zea Mays. 
































Versuch Versuchszeit PE evene D KoblensBare-Mittel 
Nr. der Wurzel in cem BR: MOB 
1 8.13—10.18 Pflanze un- 1,15 1.10 
2 10.18—12.31 versehrt 1,04 ' 
3 12.31—14.43 |SproB von der 1,30 
4 14.43—16.54 | Wurzel entfernt 1,21 
Tabelle 41. Pflanze 39. Zea Mays. 
Versuch Versuchszeit Mr Bi Kohlensäure-Mittel 
‘Nr. der Wurzel in ccm in com 
1 8.24—10.37 Pflanze un- 1,10 1.09 
2 10.37—12.42 versehrt 1,08 3 
3 12.42—14.52 |Sproß von der 1,22 
4 14.52—17.02 | Wurzelentfernt 1,16 


Temperatur des Versuchsraums: 20—21°. Psychrometerdifferenz: 1,8—2,2°. 
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Immerhin finden sich bei eingehender Betrachtung der Ergebnisse 
Anhaltspunkte dafür, daB die beobachtete Veränderung der Atmung der 
Wurzeln wohl hauptsächlich doch nur eine Folge der Wundwirkung ist. 
Die Atmungsintensität ist durchweg erhöht und nicht erniedrigt. Eine 
solche Veränderung muß man auch als Folge der alleinigen Wirkung einer 
Verletzung von Pflanzenteilen erwarten. Die Erhöhung der Atmung 
geht nach einiger Zeit wieder zurück. Auch diese Erscheinung wurde in 
der Regel bei Versuchen über Steigerung der Atmungsintensität der 
Pflanzen nach Verwundung beobachtet (Sricx, 16, RıcHARDs, 10). 

Es scheint also auch eine völlige Unterbindung des Einflusses des 
Sprosses auf die Wurzelatmung zunächst von keinen weiteren Folgen für 
diese begleitet zu sein. Wenn auch auf Grund dieses Verhaltens der 
Atmung abgetrennter Wurzeln kein zwingender Beweis für Unabhängig- 
keit der Wurzelatmung von den täglichen Schwankungen der Lebens- 
vorgänge des Sprosses geliefert werden kann, so spricht das Ergebnis der 
Versuche doch jedenfalls nicht gegen diese Annahme. 


8. Schlußbemerkung. 


Bei den Versuchen, den Gasaustausch der Wurzeln zur Klärung phy- 
siologischer und ökologischer Probleme heranzuziehen, steht immer 
wieder die Frage im Vordergrund, ob es zulässig ist, die an abgetrennten 
Wurzeln gefundenen Ergebnisse quantitativ auf das Wurzelsystem einer 
unversehrten Pflanze zu übertragen. Die durch die täglich wechselnden 
Umweltsbedingungen hervorgerufene Änderung der Intensität einzelner 
Lebensvorgänge des Sprosses kann auch auf das physiologische Verhalten 
der unter gleichmäßigeren Lebensbedingungen stehenden Wurzel einen 
merklichen Einfluß ausüben. 

Will man diese Beeinflussung der Wurzel durch den Sproß eindeutig 
nachweisen, so sieht man sich experimentellen Schwierigkeiten gegenüber, 
da die gleichzeitige Anwendung verschiedener zuverlässiger physio- 
logischer Arbeitsmethoden notwendig wird. Der Versuch, diese Schwie- 
rigkeiten dadurch zu umgehen, daß man die Einwirkung des Sprosses 
durch Abtrennung der grünen Teile der Pflanze unterbindet, ist aus- 
sichtslos, da eine quantitative Erfassung der mit diesem Vorgehen ver- 
bundenen Wundwirkung nicht möglich ist. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen sprechen dafür, daß die einzelnen 
Stoffwechselvorgänge, wie Atmung, Assimilation und Wasserversorgung 
der Pflanzen, unter normalen Lebensbedingungen weitgehend vonein- 
ander unabhängig sind. Das gilt wenigstens immer solange, als die ein- 
zelnen Reaktionen nicht als ,,begrenzende Faktoren‘ füreinander auf- 
treten. Doch ist zu bedenken, daß die Untersuchungen über einen Ein- 
fluß der Transpiration und Assimilation auf die Atmung der Wurzeln 
bisher nur einen ersten Versuch, die Wirkung einzelner Lebenserschei- 
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nungen auf den Gasaustausch des unterirdischen Organes eingehender zu 
verfolgen, darstellen und in mancher Hinsicht noch der Ergänzung be- 
dürfen. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Winter-Semester 1927/28 im Pflan- 
zenphysiologischen Institut Miinchen-Nymphenburg begonnen und im 
Frühjahr 1928 im neu errichteten Laboratorium im Botanischen Garten 
zu Köln-Riehl fortgesetzt. Für Anregung und Ratschlag zu dieser Arbeit, 
sowie für gütiges Entgegenkommen bei Neubeschaffung von Geräten und 
Apparaten im Laboratorium zu Köln bin ich Herrn Professor Dr. SIERP 
zu großem Dank verpflichtet. Ebenso danke ich dem Assistenten am 
Botanischen Garten, Herrn Privatdozenten Dr. SEYBOLD, für wertvolle 


Beratung in experimentellen Fragen. 
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BLUTENOKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN MIT HUMMELN. 
DER FARBENSINN DER TIERE — DIE OPTISCHE BINDUNG 
IN DER NATUR — DAS SAFTMALPROBLEM. 


Von 
Hans KUGLER 
(Dresden). 
Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Dezember 1929.) 


Einführung. 

Die Hummeln gehören mit der Honigbiene zu den häufigsten Be- 
suchern unserer heimischen Blumen. Infolge ihrer „Stetigkeit‘‘ im Auf- 
suchen bestimmter Pflanzenarten vermitteln sie mit in erster Linie die 
Fremdbestäubung. In einer Hinsicht sind sie dabei den Bienen über- 
legen, in der Lange des Rüssels. Während der Honigbiene nur ein Rüssel 
bis höchstens 7mm Länge zukommt, besitzen unsere einheimischen Hum- 
meln Zungenlängen bis 23 mm. Bei den in folgenden Untersuchungen 
benutzten Tieren betragen die Zungenlängen nach KRÜGER (16): 


Bombus hortorum L. 16—22 mm B.confusus SCHENCK 14 mm 
Bombus agrorum F. 12—15 mm B.lapidarius L. 12—15 mm 
Bombus silvarum L. 12—14mm LB. terrestris L. 12—15 mm 


Dadurch sind die Hummeln befähigt, selbst aus langréhrigen Blüten 
noch Honig, der der Honigbiene längst nicht mehr zugänglich ist, zu sau- 
gen. Diese Tatsache hat die Blütenbiologen zur Aufstellung eines eigenen 
Begriffs der „Hummelblumen“ geführt. Man versteht darunter Blüten, 
deren Honig am Grunde einer so langen Röhre geborgen ist, daß er nur 
von langrüsseligen Apiden, Hummeln, erbeutet werden kann. Natürlich 
beschränken sich letztere bei ihren Blütenbesuchen nicht auf ,,Hummel- 
blumen‘, sondern wenden sich ebenso häufig auch kurzröhrigen Formen 
zu, wie umgekehrt auf Hummelblumen auch Schmetterlinge und andere 
Tiere saugen. So gibt z. B. Knuts bei 356 einheimischen Pflanzen 
Hummelbesuch an. Doch nur 98 unter ihnen sind ,,Hummelblumen“. 

Die Honigbiene ist in ihren Wechselbeziehungen zur Blumenwelt in 
den letzten 20 Jahren in den Arbeiten von v. Friscu, KÜHN und Knorı 
einer eingehenden Analyse unterzogen worden. Auch über Wespen liegen 
Untersuchungen von ARMBRUSTER vor. Es liegt nahe, die dabei ge- 
wonnenen Ergebnisse auch auf die Hummeln zu übertragen. Doch haben 
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Analogieschlüsse in der Okologie keine allzu groBe Aussicht auf 
Richtigkeit, wie die tagliche Erfahrung zeigt. 

So entsprang die vorliegende Arbeit dem Wunsche, die Beziehungen 
zwischen Hummelblumen und ihren Besuchern auf exakter Grundlage 
kennen zu lernen. 

Von den Faktoren, durch die Blumen auf das tierische Sinnesleben 
einwirken, sind uns optische und chemische bekannt. Zur ersteren 
Gruppe sind Helligkeit, Farbe, Zeichnung und Form (zwei- und drei- 
dimensionale) der Blüte, zur zweiten Geruch und der allerdings erst nach 
vollzogenem Besuch in Betracht kommende Geschmack bestimmter 
Flissigkeiten zu rechnen. Ein befriedigendes Bild iiber die Wechselbe- 
ziehungen zwischen Blumen und den sie besuchenden Insekten werden 
wir erst dann erwarten dürfen, wenn wir über die Wirkung all dieser Fak- 
toren hinreichend Bescheid wissen. 

In dieser Studie sind zunächst die optisch wirkenden Faktoren ins 
Auge gefaBt. Besonderes Interesse wurde dabei der Untersuchung von 
Zeichnungen, ,,Saftmalen‘, zugewendet. 


Methode. 


Die Versuche wurden mit Ausnahme der von Abschnitt II im Flug- 
kasten im Laboratorium ausgeführt. Die Anzahl der bei einer Dressur 
verwendeten Tiere schwankte zwischen 50—60 bei Massenstatistik und 
3 bei Individualstatistik. Dabei fanden gleichzeitig Tiere verschiedener 
Arten Verwendung. Die Hauptmenge der Versuchstiere waren Bombus 
agrorum FABR. und Bembus horiorum L. In geringerer Zahl waren ver- 
treten: B. terrestris L.,\B. silvarum L., B. derhamellus, B. lapidarius L., 
B. confusus SCHENCK. Durch die Mannigfaltigkeit der Arten wurde inso- 
fern keine Komplikation der Ergebnisse hervorgerufen, als durch die zu- 
nächst verwendete Individualstatistik eine Verschiedenheit in der Reak- 
tion der einzelnen Arten hätte zutage treten müssen. Die Tiere wurden in 
der Nähe von Dresden (zum Teil bei Cossebaude, zum Teil am Rand der 
Dresdener Heide bei Bühlau) mittels eines Schmetterlingsnetzes einge- 
fangen und in einer luftigen Transportschachtel nach Hause gebracht. 

Als Versuchsräume, in denen die Tiere ständig verblieben, dienten drei Be- 
halter, die im folgenden beschrieber und bei den einzelnen Versuchen genannt wer- 
den sollen. Da die Wände dieser Kästen aus Glas oder Drahtgeflecht bestanden, 
strebten die Tiere stets der Richtung des einfallenden Lichtes entgegen und sam- 
melten sich an der Lichtseite des Kastens an, wo sie an der senkrechten Wand 
emporzukriechen versuchten, was bei Glaswänden nicht, bei Drahtnetzwänden da- 
gegen sehr wohl gelang. Dieses Streben der Tiere hörte in dem Moment auf, wo 
im Innern des Kastens eine hinreichend stärke eigene Lichtquelle vorhanden war. 
So entschloß ich mich, die Versuche, von einigen Ausnahmefällen abgesehen, bei 
künstlichem Lichte durchzuführen. Die künstliche Beleuchtung hatte noch eine 
andere wesentliche Wirkung. Die Flugkästen standen in einem schattigen Zimmer. 
Damit fehlte den Tieren die für ihr Leben so wichtige Sonne und Wärme. Wenn 
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auch eine Glühlampe die Sonne den Tieren nicht ersetzen konnte, so erhôhte sie 
doch wenigstens die Temperatur im Flugkasten sehr wesentlich. Die Wirkung 
war auch stets sehr günstig. Wenn die Hummeln erst regungslos umherlagen, so 
erwachten sie alle 0,5 bis spätestens 15 Minuten nach Einschalten des Lichtes zur 
größten Lebhaftigkeit. 

Als Versuchskasten benutzte ich zunächst ein Aquarienglas von 40 cm Länge, 
28 cm Breite und 30 cm Höhe. Auf dem Boden befanden sich etwas trockenes 
Moos und einige vertrocknete Blätter, unter die sich die Tiere verkriechen konn- 
ten. Ein Brett, zum Teil auch ein Stück Pappe diente als Verschluß nach oben. 
Während der Versuche wurde der Kasten mittels einer 50 Watt-Lampe, die in der 
Mitte der einen Schmalseite hing, erleuchtet. Die betreffenden ‚‚Versuchstafeln“ 
(siehe später) befanden sich jeweils unter der Lichtquelle. 

Dieses Aquarium wurde bald durch den großen Flugkasten ersetzt. Dieser war 
100 cm lang, 60 cm breit und 80 cm hoch. Seine Wände bestanden ringsherum 
aus einem Zinkdrahtnetz, dessen Maschen 4 mm im Quadrat weit waren. Es hät- 
ten also nur ganz kleine Tiere, wie sie bei den Versuchen nicht gebraucht wurden, 
durch die Maschen hindurch gekonnt. Der Boden des Kastens bestand aus dem 
gleichen Drahtnetz. Auf einer der beiden großen Seitenwände war eine kleine 
Türe angebracht. Als Schlupfwinkel für die Tiere befand sich in ihm eine kleine 
Holzkiste, die mit trockenem Moos angefüllt war. Die meisten Tiere verbrachten 
in ihr die Nächte und den größten Teil des Tages. Zur Beleuchtung diente eine 
etwa 30 cm über dem Boden hängende 100 Watt-Lampe. Die Versuchstafeln be- 
fanden sich am Boden des Kastens schräg unter der Lampe. Der Vorzug des Kastens 
war seine Größe, die den Hummeln auch einen mehrere Minuten andauernden 
Flug gestattete. Sein Nachteil lag darin, daß es besonders an kühlen Tagen schwer 
war, mit Hilfe der elektrischen Beleuchtung eine entsprechende Innentemperatur 
zu erzielen, so daß an solchen Tagen das Leben der Tiere sehr träge ablief. 

So konstruierte ich schließlich einen dritten Behälter, den kleinen Flugkasten. 
Er maß 46 cm in der Länge, 33 cm in der Breite und ebensoviel in der Höhe. 
Das Gerüst bestand aus Holz, die Wände aus grünlackiertem Fliegengitter. Nur 
die eine der beiden größeren Seitenwände wurde zum Teil von einer Glasscheibe 
von 16cm Breite eingenommen. Diese setzte sich aus zwei Teilen zusammen, 
einem 4 cm hohen unteren und einem 17,5 cm hohen oberen Stück. Beide Teile 
konnten herausgeschoben werden. Doch wurde beim Öffnen stets nur das obere 
Stück emporgeschoben — es konnte mittels eines Stiftes und vorgebohrter Löcher 
in verschiedener Höhe festgehalten werden —, so daß der untere Teil verhinderte, 
daß Tiere aus dem Kasten kriechen konnten. Um auch ein Aufkriechen der Tiere 
an den Holzleisten am Rande des Glases zu verhindern, wurden über diese Objekt- 
träger gekittet, die die Tiere nicht emporkommen ließen. So konnte auch während 
eines Versuches, wo die Tiere besonders lebhaft sind, der Kasten ruhig geöffnet 
werden, wobei nur ganz selten ein Tier herausflog. An der Schmalwand, die an 
das eben besprochene Fenster angrenzte, befand sich die Lichtquelle. Sie bestand 
aus einer 100 Watt-Lampe, die von einer konisch verlaufenden Aluminiumblech- 
röhre umgeben war. Dadurch entstand ein Lichtkegel, der nur den darunter be- 
findlichen Teil des Kastens direkt erhellte, während der übrige Teil indirektes 
Licht bekam. Während der Versuche konnte der Käfig mit schwarzem Karton 
bis auf das Fenster umkleidet werden. Dadurch stieg die Temperatur im Inneren 
des Kastens, was auf die Lebhaftigkeit der Tiere einen günstigen Einfluß ausübte. 
Später wurde der Kasten mit einer Einrichtung versehen, die in jedem Versuchs- 
momente eine photographische Aufnahme ermöglichte. An der Decke konnte an 
einer Stelle das Drahtgitter gegen eine Glasplatte vertauscht werden. Durch 
letztere wurde mittels der Kleinfilmkamera ,,Leica‘‘ + Vorsatzlinse 2 der Leitz- 
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werke, Wetzlar, die Versuchstafel mit der betreffenden Konstellation aufge- 
nommen (siehe Abb. 14, 15, 8.272 und 273). 

Die einzelnen Fragestellungen wurden nach der in der Sinnesphysiologie der 
Tiere nunmehr viel gebrauchten Dressurmethode untersucht. Die Tiere wurden 
dabei auf der betreffenden Farbe oder Zeichnung mit Zuckerwasser (aus Würfel- 
zucker hergestellt) gefüttert. Das Zuckerwasser übte, wie in besonderen Ver- 
suchen festgestellt wurde, keine anlockende chemische Wirkung auf die Tiere aus. 
Nach wiederholtem Wechsel der Dressurtafeln (um Ortsdressuren unter anderem 
zu vermeiden!) wurde den Hummeln das betreffende Untersuchungsobjekt ohne 
Zuckerwasser geboten und dabei das Verhalten der Tiere protokolliert. Die 
Fütterung erfolgte aus Glasréhrchen mit einer lichten Weite von etwa 3 mm und 
einer durchschnittlichen Länge von 10 mm. Doch schwankte die Länge ziemlich. 
Diese Röhrchen waren in die Versuchstafeln so eingesenkt, daß ihr oberer Rand 
mit der Fläche der Tafel übereinstimmte (siehe Abb. 1). Die Tafeln selbst be- 
standen aus Wellpappe. Auf ihrer Oberseite waren die betreffenden Farbpapiere 
mittels „Syndetikons‘‘ aufgeklebt. Der Klebstoff übte keinen störenden Einfluß 
auf den Verlauf der Versuche aus, wie besonders festgestellt werden konnte. Bei 
den Saftmalversuchen und einigen Farbversuchen überdeckte das betreffende 
Peers die Rôhrchenôffnung. Nur ein ganz kleines quadratisches Loch von 

etwa 0,5—0,8 mm Seitenlinge gestattete dort den Tieren 

Tr. das Einführen des Rüssels. Bei der zuletztgeschilderten 

= Anordnung konnten auch weitere Futterröhrchen, die eine 

= größere Menge Zuckerwasser zu fassen vermochten, Ver- 
= wendung finden. 

Da die einzelnen Futterstellen nur wenige Zentimeter 











= voneinander entfernt waren, wurde ihr Abstand von den 
Abb. 1. Futternäpfchen. Tieren gewöhnlich laufend überwunden. Infolgedessen war 
es auch nicht möglich bei der Protokollierung die ‚‚Besuche‘“ 
auf einer Farbe oder Zeichnung genau festzustellen. Um ein einwandfreies Kri- 
terium für das Interesse eines Tieres an einer bestimmten Farbe oder Zeichnung 
zu bekommen, habe ich bei der Protokollführung — mit Ausnahme des zweiten 
Teiles — stets nur „Saugreaktionen“ und ,,Riisselreaktionen“ gezählt. Als 
„Saugreaktion‘‘ bezeichnete ich, wenn ein Tier über einem Futterloch den Rüssel 
streckte und ihn in das Loch einführte. Ob dabei im Loch Zuckerwasser, Brunnen- 
wasser oder nur Luft vorhanden war, spielte keine Rolle. Von ,, Riisselreaktion“ 
sprach ich, wenn ein Tier über einer Farbe oder Zeichnung den Rüssel streckte, 
ohne ihn aber in irgendeine Öffnung zu stecken. Dabei blieb es gleichgültig, ob 
eine derartige Öffnung überhaupt vorhanden war oder nicht. 

Die Aufzeichnungen der Ergebnisse erfolgte zum Teil in Form einer Massen- 
statistik, zum Teil in Form einer Individualstatistik. Bei der Individualstatistik 
waren die Tiere durch Farbflecke markiert. Es wurde das genaue Verhalten jedes 
einzelnen Tieres zu Protokoll gebracht. Die Zahl der Versuchstiere war dabei 
natürlich beschränkt und schwankte zwischen 3 und 9. Bei der Massenstatistik 
dagegen wurde nur die Anzahl der Saug- und Rüsselreaktionen, die auf den Ver- 
suchsobjekten ausgeführt, notiert, unbekümmert um die Frage, durch welche 
Tiere sie erfolgten. Dabei war es möglich mit einer großen Anzahl von Tieren 
(bis 50—60) zu arbeiten. 


I. Der Farbensinn der Hummeln. 


Bevor die Bedeutung irgendwelcher Blütenzeichnungen untersucht 
werden konnte, mußte erst eine nähere Kenntnis des Farbensinns der 
Hummeln vorhanden sein. In Anbetracht der Untersuchungen von 











Blütenökologische Untersuchungen mit Hummeln. 233 


v. Friscu (6, 7) und Këæx (17, 18) über den Farbensinn der Honigbiene 
und von ARMBRUSTER über den der Wespen lag kein Zweifel vor, daß 
auch Hummeln imstande sind, die einzelnen Wellenlängen des Spek- 
trums als Farbqualitäten zu empfinden. Auch liegen einige Unter- 
suchungen von FOREL (4) vor, die dafür sprechen können. Foret füt- 
terte in seinem Zimmer eine Hummel auf einer blauen Scheibe mit 
Honig. Nach einiger Zeit ersetzte er diese Scheibe durch eine andere von 
gleicher Farbe, aber ohne Honig. Trotzdem flog die Hummel auf die 
blaue Scheibe zu und suchte vergebens nach Honig. Nunmehr ersetzte 
FoREL die blaue Scheibe, auf der das Tier gefüttert wurde, durch eine 
rote mit Honig. Obwohl die rote Scheibe am selben Ort lag, wie vorher 
die blaue, wurde sie von dem Tier nicht beachtet. Das Versuchsergebnis 
läßt allerdings noch keinen sicheren Schluß auf das Vorhandensein eines 
Farbensinns zu, da die Unterscheidung von rot und blau ja auch auf der 
verschiedenen Helligkeit dieser Farben beruhen könnte. 

Wenn also bei der nahen Verwandtschaft mit der Honigbiene die An- 
nahme eines Farbensinns höchstwahrscheinlich berechtigt ist, so wäre 
doch die Annahme, daß dieser Farbensinn auch in gleicher Weise wie bei 
dieser Hymenoptere ausgebildet ist, gefährlich. Wir wissen z. B. aus den 
Untersuchungen von Ktun und ILSE (20), daß manche Tagfalter, trotz 
ihrer Verwandtschaft, ein verschiedenes Verhalten gegen rote Pigmentfar- 
ben zeigen. Manche Arten sind dafür empfindlich, andere unempfindlich. 

So blieb also, bevor zu weiteren Untersuchungen geschritten werden 
konnte, nichts anderes übrig, als erst den Farbensinn der Hummeln einer 
genauen Analyse zu unterziehen. 

Als Dressurfarben wurden Pigmentpapiere verwendet und zwar die 
„Farbpapiere zur HERINGschen Farbentheorie‘‘, die zu derartigen Unter- 
suchungen viel benutzt werden (näheres über diese Papiere bei Kor, 
(11), 8. 173ff., Proben dieser Papiere bei v. FrıscH [6]!). 


Die Tiere wurden auf Versuchstafeln auf einer bestimmten Pigmentfarbe mit 
Zuckerwasser gefüttert. Dazu dienten gewöhnlich Quadrate von 2,5 cm Seiten- 
länge, die aus dem betreffenden Farbpapier geschnitten und auf Wellpappe ge- 
klebt wurden. Die Mitte der Farbquadrate war durchbohrt. In ihrer Öffnung 
fand sich ein Röhrchen mit Zuckerwasser. Fand in einem Versuche keine Fütte- 
rung statt, so enthielten die Röhrchen Dresdener Leitungswasser. Letzteres wurde 
von den Tieren nicht aufgenommen. Wenn ein Tier mit seinem Rüssel in ein der- 
artiges Leitungswassernäpfchen geriet, so zog es ihn sofort wieder heraus, ohne 
irgendwelche Saugakte ausgeführt zu haben. Die einzelnen Farbfelder berührten 
sich entweder auf der Versuchstafel, oder sie ließen einen Zwischenraum frei, auf 
dem die Wellpappe zum Vorschein kam. Von Zeit zu Zeit wurden Kontrollver- 
suche eingeschaltet, die eine eventuell vom Farbpapier oder sonstwie ausgehende 
Duftwirkung, die das Ergebnis hätte beeinträchtigen können, offenbaren sollten. 
Es wurden die betreffenden Versuchstafeln mit einer Glasplatte überdeckt und 
dabei beobachtet, ob irgendwelche abweichenden Ergebnisse auftraten. Nie 
konnten jedoch solche Störungen festgestellt werden. 


Planta Bd 10. 16 
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Dressur auf Blau (Hering- Papier 13). 

Die Dressur wurde mit 8 Tieren am 1. Juli im ‚Aquarium‘ begonnen, 
5 Bombus agrorum (= C), 2 B. terrestris (= A) und | B. lapidarius (= B). 
Die Zahl der Tiere war so gering, daß die ,,Individualstatistik‘‘ durchge- 
führt werden konnte. 

Das Ergebnis ist auf den folgenden Tafeln dargestellt. Bei diesem 
Versuch soll das umfangreiche Protokoil wiedergegeben werden, um einer- 
seits einmal den Verlauf einer derartigen Dressur für ein einzelnes Tier 
zu zeigen, andererseits, um die gleiche Reaktion bei verschiedenen Arten 
zu demonstrieren. 

Mit Ausnahme des in früheren Versuchen schon verwendeten Tieres A, 
(B. terrestris) wurden die übrigen Tiere am Nachmittag des 1. Juni einge- 
fangen. Um 19 Uhr erhielten sie Zuckerwasser auf folgender Versuchs- 
tafel. Auf einer 10,5-14 cm großen Wellpappe von graubrauner Farbe 
befanden sich 9 Farbquadrate mit Futternipfchen. Je 4 lagen in einer 
Reihe, das 5. zwischen diesen beiden Reihen. Da die Tiere das Zucker- 
wasser nicht fanden, wurde die Tafel über Nacht im Kasten belassen. 


Versuch 1 (2. Juni 10.43—11.25 Uhr). 
Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel wie oben (1. Juni). 
Versuch 2 (2. Juni 15.37 Uhr). 
Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel: 6-26 cm große Wellpappe 
mit 9 in 2 Reihen angeordneten Farbquadraten. 
Versuch 3 (3. Juni 14.50—14.55 Uhr). 
Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel: 16-8cm, mit 8 in 2 Reihen 
angeordneten Farbfeldern. 
Versuch 4 (3. Juni). 
Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel: 15,5-7,5 cm große Wellpappe 
mit 8 Farbquadraten aus H.P. 13 (4 Stück), H.P. 4 (2), H.P. 2 (2). 
H.P. 2 H.P. 13 H.P. 4 H.P. 13 
om 5 4 7 





H.P. 13 H.P. 4 H.P. 13 H.P. 2 
7 2 12 3 


Zahlen unter H.P. N = Anzahl der Saugreaktionen. 
Versuch 5 (3. Juni 17.38 Uhr). 


Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel: 16-10 cm große Wellpappe 
mit 12 Farbfeldern aus H.P. 2, H.P. 4, H.P. 6, H.P. 12, H.P. 15. 





H.P. 6 H.P. 13 H.P. 15 H.P. 4 
=) 8 1 a 
H.P. 4 H.P. 2 H.P. 6 H.P. 13 
_ a ae = 


H.P. 13 H.P. 15 H.P. 4 H.P. 2 
7 1 
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Versuch 6 (3. Juni). 


Fütterung auf H.P.13. Versuchstafel: 15,5-6,5 cm große Well- 
pappe mit 10 in 2 Reihen stehenden Farbfeldern aus H.P. 4 (2), H.P. 6 
(1), H.P. 13 (3), H.P. 14 (1), H.P.15(1), H.P.16 (1) und dem Weiß 
der Heringsserie (W) [1]. 





H.P. 13 H.P. 16 H.P. 14 H.P. 4 H.P. 15 
6 1 2 — 1 
HP. 4 H.P. 13 HP. 6 H.P. W H.P. 13 
= 4 ms sg 6 
Versuch 7 (4. Juni 15.20—15.24 Uhr). 
Prüfversuch: Napfchen nur mit Leitungswasser. Versuchstafel: 


10-10 cm große Wellpappe, die mit 16 Quadraten (2,5 qcm) aus allen 


16 Hering- Papieren bedeckt war. 





H.P. 15 
2 (—) 
H.P. 5 
3(—) 
H.P. 1 
Sie. 
H.P. 13 
6 (9) 





H.P. 9 
1 (1) 
H.P. 11 
ir 
H.P. 4 
i? 
HP. 3 
(+2 


H.P. 14 
2 (1) 
H.P. 8 
— 
E.P. 2 
— 6) 
H.P. 7 
2 (=) 





(—) = siehe nächster Versuch! 


Versuc 


h 8 (4. Juni). 





H.P. 6 
2 (1) 
H.P. 10 
2 (—) 
H.P. 12 
2 (3) 
H.P. 16 
—(-) 


Fütterung auf H.P.13. Dabei diente vorige Versuchstafel. Nur 
wurde H.P. 13 mit Zuckerwasser versehen. Das Ergebnis ist bei Ver- 
such 7 in Klammern gesetzt. 


Versuch 9 (4. Juni 15.42—16 Uhr). 
Versuchstafel wie bei Versuch 7 und 8 


Prüfversuch mit Farbtafel. 
nur mit anderer Farbanordnung. 





H.P. 3 


H.P. 6 
H.P. 10 
2 
mT 
1 





H.P. 16 
H.P. 13 
17 
H.P. 5 
1 
zer 12 
2 


H.P. 14 


HP. 9 


H.P. 4 


H.P. 15 








H.P. 2 
Pr? 
H.P. 12 
11 
HP. 8 


16* 
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Versuch 10 (4. Juni). 
Fütterung auf H.P. 13. Versuchstafel: 7,5-5 cm große Wellpappe, 
die von 6 Farbfeldern aus H.P. 12 (2), H.P. 13 (2) und H.P. 14 (2) voll- 
ständig bedeckt war. 





H.P. 13 H.P. 12 H.P. 14 
8 4 5 
H.P. 14 ELP. 12 H.P. 13 
1 3 7 


Versuch 11 (4. Juni). 


Prüfversuch mit Grautafel. Versuchstafel: 15-12,5 cm groBe Well- 
pappe, die von 29 verschiedenen Graufeldern aus der 30stufigen Hering- 
Grauserie und einem Feld aus H.P. 13 bedeckt war. 





24 2 23 13 28 7 
15 29 5 21 26 14 

3 9 17 25 12 22 
30 + 16 H.P. 13 18 20 
LS pal = 19 Ex 3 
19 27 11 6 10 8 

















Versuch 12 (4. Juni). 


Fütterung auf H.P.13 der Tafel von Versuch 10 neben der Grau- 
tafel des vorigen Versuchs. 

Das Ergebnis ist eindeutig. Die Tiere besuchten zum Schlusse fast 
ausschließlich nur Papiere der Blaugruppe und verwechselten diese fast 
nicht mit anderen Farb- oder Graupapieren. 

Weitere Aufschlüsse über die Wirkung einer Blaudressur gehen aus 
den Protokollen einer weiteren Versuchsreihe hervor. Die Tiere (etwa 30) 
waren am 12. September eingefangen und wurden bis zum 15. September 
auf blauen Sternen aus H.P. 13 im kleinen Flugkasten gefüttert. 

Fütterung auf H.P. 13 (16. September 11.52—11.57 Uhr). Versuchs- 
tafel: 10-7,5 em große Wellpappe mit 12 Farbfeldern aus H.P. 1 (2), 
H.P.3 (1), H.P.5 (2), H.P. 6 (1) und H.P. 13 (6). Die Futternäpfchen 
waren dabei unsichtbar, indem das betreffende Farbpapier über sie hin- 
wegging und in der Mitte des Näpfchens eine kleine Öffnung hatte. Als 
Näpfchen dienten diesmal größere Röhrchen. 
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Vers. 1 (2. Juni 10.48—11.25 Uhr) 


Vers. 2 (2. Juni 15.37—16.04 Uhr); 
15%* frisch gefüllt 





Bombus agro- 
rum 1 


B. agrorum 2 


B. agrorum 3 


B. agrorum .4 


B. agrorum 5 


B. terrestris 1 
B. terrestris 2 





läuft über die Tafel, findet 8s, 
9s, 5s, 28, 6s, 4s, 88, 2s, 
3s, 8s, 7s, fliegt umher 5s, 
2s, 3s. 

5s, 6s, 1s, 5s, 7s, 58, 48, 9s, 
fliegt umher 7s, 9s, 8s. 

6s, 7s, 8s, 7s, 6s, 7s, 5s, 78, 
9s, 1s, fliegt. : 


stößt zufällig mit dem Rüssel 
in Zuckerwasser bei 6s; 
dsgl. bei 1s; 7s, 8s, 7s. 

läuft über die Tafel ohne 
Zuckerwasser zu finden. 

2s, 1s, 6s, 7s, 5s. 

findet Zuckerwasser erst am 
Ende des Versuches: 3s, 38, 
fliegt 4s. 





2s, 1s, 1s, 3s, 3s, 78, 9s, 6s, 5s, 
78,98, 2s, 3s, 58, 15%: 2s, 3s, 
— 6s, 7s. 


2s, ls, 3s, 2s, 1s, 7s. 15%: 1s, 
— fliegt auf 2s: 1s, 7s. 

2s, 9s, 3, fliegt, — 15% — 4s, 
6s, 8, 7s, 9s, 8s, 9s, 7s, 5s, 
3s, 1s, 2s, 7s, 8s. 

6s, 5s, 9s, 15%: 38, 5s, 8s, 7s, 
7s, 6s. 


setzt sich zwischen 2 und 4 und 
bleibt hier ruhig sitzen. 

155: 4s, 38, 58, 3s, 1s. 

4s, 155: 8s. 


Anmerkung: 8s=saugt auf Farbfeld Nummer 8. 





Tiere 


Vers. 4. H.P. 13 mit 
Zu-Wa., die tibrigen 
mit Leitungswasser 


Vers. 3 (3. Juni 
14.50—14.55 Uhr) 


Vers. 5. 17.38 Uhr 


Vers. 6 





Bombus agro-| 28, 2s, 1s, 5s,| 5s (13), 7s(13), 


rum 1 


B. agrorum 2 


B. agrorum 3 
B. agrorum 4 





7s, sucht hastig| 2s(13), 4s(13), 
überall umher.| 5s (13), 7s (13), 
78 (13), 5s (13). 


ls, 1s, 5s, 28, | 4(13), 8s (2), 7s 
88. (13), 3 (4), 8(2), 
78 (13), 48 (13), 
78(13), 48 (13), 
7s(13), 2s (13), 
78(13), 4s(13), 
68 (4). 


3s, 4s. 
2s. 3(4), 8(2), 7s 
(13), 28 (13), 
5s (13). 








28 (13), 8s (13), 
2s(13),9s(13)üb. 
6 (2) zu 2s (13), 
8s (13), 11 (4), 
9s (13), 8s (13), 
9s (13), 25 (13), 
fliegt, 8 (13), 
fliegt, 8s (13). 

8s(13), 4s (4), 
8s (13), 2s (13), 
9s (13), 2s (13). 


fliegt zu 28 (13), 
9s (13). 





ls (13), 10s 
(13), 5s (15) 
kurz. 


10s (13), 28 
(16) kurz, 
78 (13), 1s 
(13), 3s (14) 
kurz. 


108 (13), 1s 
(13). 
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Anmerkung: Die Zablen i 








— Vers. 3 (3. Juni en 7 « 
14.50—14.55 Uhr) rely rs übrigen | Vers. 5. 17.38 Uhr Vers. 6 
B. agrorum 5 |5s. 58(13), — 48 |2s(13), 108(15)| 1s(13), 7s 
(13), 78(13),7s | kurz, 8s(13),| (13), 10s 
(13), 4s(13), | 3s (15). (13), fliegt 
6s (4), 3s (4). zu 108 (13), 
1s (13). 
B. terrestris 1 |4s, 3s, 6s, 5s,| 48(13), 2s (13), — — 
6s, ls, 8s. 3 (4), 8 (2), — 
2s (13), 5 (13). 
B. terrestris 2 | 1s, 68. 78 (13), 58(13), |9s(13), 8s (13),| 3s (14) kurz, 
— 55 (13). 95 (13). 7s (13), 7s 
(13), 18(13). 





n Klammern bedeuten die Nummern des betr. 































B. agrorum 3 


5s (5), 4s (6), 8s 
(10), 8s (10), 
12s (12), 13s 
(13), 13s (13). 


B. agrorum 4 


B. agrorum 5 











138 (13). 


— 6s (11), 1 (15), 

2s (9), 3s (14), 
12s (12), 13 
(13). 





fliegt 6s (13), 
12s (12), 128 
(12), 6s (13), 


(13), 
(12), 6s (13). 


6s (13), 9s (10), 
14s (11), 12s 
(12), 12s (12), 
6s (13), 12s 
(12), 8 (7), 3s 
(14), 6s (13), 9s 
(10), 6s (13), 38 
(14), 12s (12), 
14s (11), 13 
(1)s. 





Hering-Papieres. 
Vers. 7 (4. Juni Vers. 8 (4. Juni) Vers. 9 (4. Juni Vers. 10 (4. Juni) 
Tiere 15.20—15.24 Uhr) | H.P. 13 mit Zucker-| 15.42—16.00 Uhr) H.P. 13 mit 
ohne Zuckerwasser wasser ohne Zuckerwasser Zuckerwasser 
Bombus agro- | — 4s (6), 3s (14), | 12s (12), 16 (16), — ls (13), 2s 
rum 1 2s (9), 5s (5),| 13s (13), 13s (12), 3s (14) 
13s (13), 12s} (13). kurz, 6s (13), 
(12). 3 (14), 6s 
(13), 5s (12, 
4s (14), ls 
(13), 3s (14), 
6s (13). 
B. agrorum 2|1s(15), 3s8(14),|12s (12), 13s/6s (13), 12s (12), _ 
5s (5), 13s (13),| (13), 13s (13).| fliegt zu 6s(13), 
13s (13). 6s (13), 12s 
(12), 6s (13). 


2 (12), 1s (13), 


5s (12), 6s 
(13), 6s (13), 
3s (14), ls 
(13), 1s (13), 
6s (13). 6s 
(13), 
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Vers. 7 (4. Juni Vers. 8 (4. Juni) Vers. 9 (4. Juni Vers. 10 (4. Juni) 
Tiere 15.20—15.24 Uhr) | H.P. 13 mit Zucker- | 15.42—16.00 Uhr) HP. 13 mit 
ohne Zuckerwasser wasser ohne Zuckerwasser Zuckerwasser 
B. terrestris 1 — — 7 (8), 3 (14), _ ls (13), 5s 
10 (4), 14 (3), (12), 6s (13), 
läuft umher 3s (14), 2s 
ohne zu saugen. (12), 3s (14), 
13s (13). 2s (12), Is 
(13). 
B. terrestris 2 | 1s (15), 138 (13).| 138 (13), 138} 12s (12), 6s (13),| 1s (13) fliegt. 
(13). 12s (12), 68 
(13), 68 (13). 
Tiere Vers. 11 (4. Juni) Grautafel Vers. 12. 
Bombus agro- | läuft über 5 (28), 4 (13), 9 (5), 15 | 36s (14), 31s (13), 34s (13). 
rum 1 (17) plötzlich rasch zu 228 (13) 
läuft über 19(30), 30(8), 24 
(20), 18 (22) zu 22s (13). 
B. agrorum 2 | läuft über 5 (28), 11 (26), 16 (25), | 35s (12), 32s (12), 36s (14), 31s 
direkt zu 22s (13), — fliegt (13), 368 (14), 31s(13), 31s 
zu 22s (13). (13), fliegt zu 22 (13). 
B. agrorum 3 _ 
B. agrorum 4| fliegt auf 22s (13), fliegt 22s (13), | 22s (13), 368 (14), 31s (13), 34s 
läuft über 19 (30), 30 (8), fliegt (13), 238(18), 348 (13), 34s 
zu 22s (13), läuft über 21 (76) (13). 
zu 22s (13), fliegt zu 22s (13), 
228 (13). 
B. agrorum 5 — - 
B. terrestris 1| 228 (13). — 
B. terrestris 2| fliegt 22s (13), fliegt 22s(13), | 36s (14), 348 (13), 35s (12), 31s 


fliegt 22s (13), 22s (13), fliegt 
22, 228(13), fliegt 22s (13), 





fliegt 22s (13), fliegt 22s (13). 





(13), 348 (13), fliegt zu 22s 
(13), 31s (13). 


Anmerkung: Die schrägen Zahlen in Klammern bedeuten die Nummer des 
Graupapieres, die geraden Zahlen in Klammern die des Farbpapieres. 

















H.P. 13 HP. 5 H.P. 13 H.P. 3 
8 — 17 éi al 
7.1 H.P. 13 H.P. 6 H.P. 13 
5 12 -- 12 
H.P. 13 H.P. 5 H.P. 13 H.P. 1 
13 1 11 1 
Ergebnis : 
HP. 1 3 5 6 13 
Saugakte 3 0 0,5 0 12 
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Prüfversuch (16. September 11.59 —12.03, 12.05-12.12 Uhr). Ver- 
suchstafel: 12-12 cm große Wellpappe, die von 16 verschiedenen H.P.- 
Feldern bedeckt war. In der Mitte der Felder befanden sich die kleinen 


Glasréhrchen mit Leitungswasser. 














H.P. 12 H.P. 4 H.P. 13 H.P. 6 
— (1) ot i — (19,7)* — +) 
HP. 7 HP. 2 HP. 9 HP. 1 
+) 2 (1) 3 (—) — (5) 
HP. 16 HP. 11 HP. 3 H.P. 10 
rit 1 (1) u. 2 (4) 

BLP. 14 HP. 8 HP. 15 H.P. 5 
ee.) 1 (2) 1 (—) 1 (10) 





Die Beteiligung der Tiere ist eine sehr geringe. Der Versuch wurde 
frihzeitig abgebrochen. Nach 2 Minuten wurden die Tiere lebhafter. Um 
das Ortsgedächtnis auszuschalten, wurde die Versuchstafel um 90° ge- 
dreht. Das Ergebnis ist oben in Klammern beigefügt. 


Ergebnis beider Versuche: 
H.P. 112]3]4|] 5/)6|7| 8/9 11/12/13] 14] 15) 16 
SR. + R.R. 513|10101]11/0]01]11|/ 3] 6} 2] 1,26} 0! 1) © 


Fütterung auf H.P. 13 (16. September 12.17—12.32 und 16.52 bis 
16.56 Uhr) der Versuchstafel wie Fütterung vom 16. September 11.52 Uhr. 


Prüfversuch (16. September 16.57—17.04 Uhr). Versuchstafel : 
10-10 cm groBe Farbtafel, von 16 verschiedenen Farbquadraten be- 
deckt. Die Farbfelder tragen in der Mitte Löcher, unter denen sich je- 
doch keine Glasröhrchen befinden. 





















































HP. 11 H.P. 2 H.P. 5 H.P. 8 
H.P. 14 H.P. 7 HP. 15 H.P. 6 
10,1 —,l — — 
HP. 9 HP. 16 ILP. 13 H.P. 4 
er #4 25,3 un 
EP. 12 HP. 3 H.P. 10 H.P. 1 
8,1 ei = Fr 





Die Zahlen rechts vom Komma bedeuten ,,Riisselreaktionen“. 
Ergebnis: 

H.P. 1 9/10 13 | 14/15 
S. + RR. 0 0; 0 28/11 | 0 


1 Die erste Zahl bedeutet „Saugreaktionen“, die zweite ,,Riisselreaktionen“. 





16 
0 


11 
0 


12 
9 


6 
0 


8 
0 


4 
0 


e 


2 


0 


7 
1 


2 
0 


5 
0 
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Prüfversuch (16. September 17.05—17.15 Uhr). Versuchstafel : 
Grautafel (15- 12,5 cm) mit 29 verschiedenen Graupapieren und 1 H.P. 13. 
Die Felder zeigten in der Mitte ein Loch ohne darunter befindliche 
Röhrchen. 

Ergebnis: Nur auf H.P. 13 fanden 23 Saug- und 2 Rüsselreaktionen 
statt. Die Graupapiere wurden in keinem Falle beachtet. 

Die Ergebnisse der Prüfversuche zeigen einwandfrei, wie die Hum- 
meln Blau von den übrigen Farbgruppen, wie von Grau verschiedenster 
Helligkeit, unterscheiden (s. Abb. 2). 





x : 
À 
j\ 
so | | 
141 
en I a 
det he ab wet «Im1 IN \ 
—-—-— 16 Sept 4% A ik | 
nn A HAE 
r= —_——. Durchschnitt skurve | À \ 


I 
A A PIRE 
q NN LH, 
10 / \ LT / \ + A / j li a 
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, m = 7 D. . 
re Sat oe a N { LTD 


HP 1 2 3 4 5 6 7 8 g 10 #1 #2 13 #4 15 #6 
Abb. 2. Besuchskurven nach Dressur auf H.P. 13. 





Dressur auf Grün (Hering- Papier 7). 


Die Dressur wurde mit 25—30 Tieren am 26. Juni begonnen. Es 
waren vertreten: Bombus agrorum, B. hortorum und B. derhamellus. Die 
Versuche wurden im ,, Aquarium‘ ausgeführt. 

Am 26. und 27. erhielten die Tiere mehrmals Futter auf H.P. 7- 
Feldern von 2,5 gem, deren Mitte ein kleines Glasnäpfchen mit Zucker- 
wasser trug. Am 28. Juni erhielten die Tiere das Zuckerwasser aui 
den H.P. 7-Feldern einer mehrfarbigen Versuchstafel. Letztere war 
15-5cm groß und von 12 Farbfeldern, 3 aus H.P.7 und 3 aus H.P. 4 
bedeckt. 
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HP. 7 | HP.4 | HP.7 | HP.4 | HP.13 | HP.7 
12 | sa> | sas | say | 1(-) 5 (8) 
HP.13 | HP.7 | HP.13 | HP.7 | HP.4 | HP.7 
— (2) 9 (23) 8 (4) 8 (19) 4 (7) 6 (6) 


Fütterung (29. Juni 10.17—10.25 und 10.28—10.39 Uhr) auf der 
vorigen Versuchstafel, doch war letztere um 180° gedreht. Die Ergeb- 
nisse sind oben in Klammern beigefügt. 





Ergebnis beider Versuche : 
HP. 4 7 13  Umgerechnet auf Saugreaktionen pro Farbfeld. 
S.R. 16 23 5 





Prüfversuch (29. Juni 12.00—12.11 Uhr). Versuchstafel: 15-5 cm 
groß mit 12 Feldern aus H.P. 13 (3), H.P. 7 (5), H.P. 4 (2) und H.P. 1 (2). 











HP. 7 HP. 4 | HP.1 HP. 7 | H.P. 13 HP. 7 
10 10 2 16 8 31 
HP. 13 | HP.7 HP. 4 HP. 13 HP. 7 HP. 1 
2 15 12 2 26 6 

Ergebnis: 
HP. 1 all Stash 
SR. oe. a 











Prüfversuch (29. Juni): Farbtafel (10 - 10 cm) mit den 16 Farben der 
Hering-Serie. Alle Réhrchen mit Leitungswasser gefüllt. 














H.P. 6 H.P. 12 H.P. 1 H.P. 14 
9 1 9 1 
H.P. 4 H.P. 16 H.P. 8 H.P. 11 
22 2 12 7 
H.P. 7 H.P. 13 H.P. 3 H.P. 9 
39 3 17 13 
H.P. 15 H.P. 5 H.P. 10 H.P. 2 
3 16 4 2 
Ergebnis: 





HP. 11 |2 | 3 | 4 | 6/6 | 7 | 8 | 9 |10 |11 |12 |13 |14 |15 |16 
SR. |9 |2 117 |22 116,9 |39 |12 113 |} 4/7/;1;3)143 4 2 
in % |5,6|1,2| 10,6) 13,8} 10 |5,6/24,5| 7,5) 8,1) 2,5) 4,4) 0,6) 1,9) 0,6) 1,9) 1,2 


Am 30. Juni und 1. Juli wurden die Tiere weiterhin auf H.P. 7-Fel- 
dern zwischen solchen aus H.P. 13 gefüttert. 
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Prüfversuch (1. Juli 17.49—17.58 Uhr): Farbtafel mit den 16 Hering- 




















Farben. Alle Napfchen enthielten Leitungswasser. 
H.P. 5 H.P. 10 H.P. 3 H.P. 11 
6 — 5 _ 
H.P. 8 H.P. 2 H.P. 14 H.P. 9 
4 1 - 10 
H.P. 16 H.P. 4 H.P. 1 H.P. 13 
zu 29 2 vee 
HP. 15 BE 1 H.P. 12 H.P. 6 
a 28 — 31 
Ergebnis: 
BP. |1 12 ‘53 4 15 6 7 18 9 | 10) 11/12/13) 14) 15/16 
S.R. |2 |1 |5 129 16 |31 {28 |4 |10 | 0) 0| 0) 0| 0| 0) 0 
in% |1,7 10,9 |4,3]25,0] 5,2 | 26,7 |24,113,5| 86] 0! 0! 0} 0| O| 0) 0 












































Am 2. Juli wurden die Tiere 3mal auf H.P. 7 mit Zuckerwasser ge- 
füttert. Die Versuchstafel wies 10 Farbfelder, 5 aus H.P.1 und 5 aus 
H.P. 7, die abwechselnd angeordnet waren, auf. Auf den roten Feldern 
erfolgten 60, auf den grünen 226 Saugreaktionen. 

Prüfversuch (2. Juli): Grautafel (15 - 12,5 cm) aus 29 verschiedenen 
Graupapieren und einem H.P. 7-Feld. 





10 6 5 3 20 21 
23 25 22 17 2 21 
19 11 H.P. 7 x 14 24 
na ur 52 2 = = 

7 28 10 16 30 9 
aa > = 1 7. = 
18 29 13 12 4 27 

















Am 3. und 4. Juli wurden die Tiere erneut «uf H.P. 7 gefüttert und 
am 4. Juli wieder einem Grautafelversuch unterzogen. Die Versuchstafel 
unterschied sich dabei von der oben verwendeten nur in der Anordnung 
der Graupapiere. Die Versuchsdauer betrug etwa 10 Minuten. 





12 24 4 13 9 7 
= 2 1 „ei 1 ve 
28 29 17 19 22 27 
_ = — 4 1 1 

5 2 3 30 25 s 
= 7 À 2 _ _ 
15 14 18 HP. 7 20 26 
= = ~~ 106 i 1 
23 16 6 10 11 21 




















H. Kugler: 


Daneben wurden im Juni eingehende Versuche mit Individual- 
statistik ausgeführt, deren Ergebnis mit obigem übereinstimmt, so daß 
auf die Anführung der Protokolle verzichtet werden kann. Die Ergeb- 
nisse sind in Abb. 3 niedergelegt (29. Juni B, 1. Juli B). 


% 
30 
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4 #0 A 12 9. # 
Abb. 3. Besuchskurven nach Dressur auf H.P. 7. 


Dressur auf Gelb (Hering- Papier 5). 

Die Versuche wurden mit etwa 35 Tieren im kleinen Flugkasten 
durchgeführt. Es waren hauptsächlich Bombus hortorum, B. agrorum 
vorhanden, die am 20. und 22. August in der Dresdener Heide einge- 
fangen waren. Bis 27. August erhielten sie auf H.P. 5-Feldern in der üb- 
lichen Weise Zuckerwasser. Die Futtertafeln wurden stets gewechselt. 
Am 27. August fand vor folgendem Versuch ebenfalls eine Fütterung 
auf H.P. 5 statt. 

Prüfversuch (27. August): Farbtafel mit den 16 Hering-Farben. Die 
Glasnäpfchen waren mit Leitungswasser gefüllt. 




















H.P. 5 H.P. 2 H.P. 13 H.P. 9 
23 11 6 5 
HP. 3 H.P. 11 H.P. 6 H.P. 16 
18 3 18 4 
HP. 10 H.P. 7 H.P. 14 H.P. 12 
3 9 5 4 
HP. 1 HP. 4 IP. 8 H.P. 15 
5 20 3 2 
Ergebnis: 
HP.1112131]4156]617 {8 |9 |10 |11 |12 |13 {14 |15 |16 
S.R. |5 |11 {18 23 118 19 18.1513131416151|21|4 


in % |3,6| 7,9]13,0[14,4| 16,5) 13,0) 6,5) 2,2) 3,6| 2,2| 2,2) 2,9| 4,1| 3,6) 1,4) 2,9 


Im AnschluB an diesen Versuch erhielten die Tiere auf derselben 
Farbtafel auf H.P. 5 Zuckerwasser. Am 28. August wurden die Tiere 
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erst auf einer Tafel mit nur gelben Feldern, später auf einer solchen 
(14-10 cm), die neben H.P.5 (6) noch H.P.1 (3), H.P.13 (2) und 
H.P. 14 (1) enthielt, gefüttert. Desgleichen bekamen die Hummeln am 
29. August ihr Zuckerwasser auf H.P. 5-Feldern einer Tafel (19-4 cm) 
mit 7 Farbquadraten (H.P. 5 [4], H.P. 1 [1], H.P. 13 [1], H.P. 14 [1)). 

Prüfversuch (29. August 16.15—16.25 Uhr): Farbtafel (12-12 cm) 
mit den 16 Hering-Papieren (3 cm-3 cm Quadrate) mit Leitungs- 
wasser. 

















H.P. 11 H.P. 15 HP. 8 H.P. 12 
== — . 2 2 
HP. 6 EP. 4 HP. 2 H.P. 9 
7 27 9 — 
ELP. 16 ELP. 14 HP. 7 H.P. 10 
pes ee 8 ay 
H.P. 5 HP. 3 HP. 13 HP. 1 
23 17 4 1 
Ergebnis: 
H.P. 1121 3}4)5)]6)]7]8)] 9/10) 11) 12)13) 14/15) 16 
S.R. 11911712712317181210,0[ 0) 2) 4] 0] 0} 0 


in % 119117127/23[7181210[01 0} 2] 4] 0} 0; 0 
Die Bindung an die Gelb-Gruppe ist deutlich! (Siehe Abb. 4.) 





#6 ———— 27 August 
é u ---------—--- 29 AUGUST 
j p —— Durchschriishurre 

















Abb. 4. Besuchskurven nach Dressur auf H.P. 5. 


Dressur auf Gelb (Hering-Papier 4). 

Darüber liegen mir nur die Ergebnisse von Vorversuchen, die Anfang 
Mai mit 3 Bombus terrestris im Aquarium ausgeführt wurden vor. Die 
Tiere wurden in der üblichen Weise auf Versuchstafeln mit Zuckerwasser 
gefüttert, die zum Teil nur Felder mit der Versuchsfarbe, zum Teil auch 
solche mit anderer Farbe (diese aber ohne Zuckerwasser) aufwiesen. Die 
Farbbindung mag aus folgenden Aufzeichnungen hervorgehen. 














246 





H. Kugler: 


Prüfversuch (15. Mai 15.09 Uhr): Prüfung auf Farben verschiedener 
Farbgruppen. Es wurden 2 Farbtafeln ohne Zuckerwasser und den unten 
bezeichneten Farben aufgelegt : 





HP. 1 H.P. 9 HP. 4 HP. 13 | HP. weiß 
4 = 10 ae > 

HP. 7 HP. 1 HP. 5 HP. 9 H.P. 14 -=P.'S 
3 — 4 — — 4 


Ergebnis: Besuch pro Feld! 
H.P. 1 3 4 5 7 9 13 14 Ww 
S.R. 2 4 10 4 3 0 0 0 0 


Prüfversuch (17. Mai 15.09—15.22). Mit Farben der Gelb-Grüngruppe. 
Ohne Zuckerwasser ! 


























HP. 9 H.P. 6 H.P. 3 H.P. 8 H.P. 4 
— 5 12 14 


Die Bindung an die Gelbgruppe ist ebenfalls deutlich! (Siehe Abb. 5.) 


H.P. 7 HP. 5 
4 8 
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MED: Beek.) 8% &...4 
Abb. 5. Besuchskurven nach Dressur auf H P. 4. 
Dressur auf Rot (Hering- Papier 1). 
Bei Bienen ist bekanntlich eine Dressur auf das Rot von H.P. 1 nicht 


gelungen. Es wurde mit den dunkelsten Graupapieren verwechselt. 
Manche Schmetterlinge andererseits können es von anderen Farben und 
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von Grau verschiedenster Helligkeit unterscheiden. So war besonderes 
Interesse gegeben, diese Frage mit Hummeln zu priifen. Zwei Versuchs- 
reihen wurden durchgeführt, von denen die eine mit 8 Tieren, 2 B. ter- 
restris, 1 B. hortensis und 5 B. agrorum bei Individualstatistik, die andere 
mit etwa 20 Tieren (B. hortorum und B. agrorum) bei Massenstatistik 
durchgefiihrt wurde. Die erstere gelangte in der Zeit vom 8.—15. Juni im 
groBen Flugkasten, letztere vom 18.—24. September im kleinen Flug- 
kasten zur Ausführung. 

I. Versuchsreihe: In der Zeit vom 8.—11. Juni erhielten die Tiere bei 
jedem Versuche Zuckerwasser auf H.P.1. Die dabei verwendeten Ver- 
suchstafeln zeigten entweder nur rote (H.P. 1) Felder oder noch solche 
aus H.P. 2, 5, 7, 8, 10, 12 und 13, letztere jedoch nur mit Leitungs- 
wasser. 

Prüfversuch (11. Juni): Farbtafel (10-10 cm) mit den 16 Hering- 
Farben und mit Leitungswasser. 














H.P. 15 ELP. 11 HP. 2 HP. 5 
1 2 3 3 
HP. 6 H.P. 13 H.P. 8 HP. 10 
6 3 5 — 
H.P. 16 H.P. 9 HP. 1 H.P. 14 
a 3 1 1 
H.P. 3 H.P. 12 BE. 7 HP. 4 
3 2 u 6 
Ergebnis: 








HP. |1 |2 [3 4 15 6 |7 8 19 {10/11 |12 |13 |14 |15 |16 
SR. |1 |3 |3 6 |3 6 |4 5 13 | 0] 2 2 3 |1 1 0 
in% | 2,3| 6,9} 6,9] 14,0] 6,9] 14,0] 9,3] 11,7] 6,9] 0| 4,8] 4,8} 6,9] 2,3| 2,3| 0 
Gelb- Gruppe (H.P. 1 mit 8): 31 S.R. 
Blau- Gruppe (H.P. 9 mit 16): 12 S.R. 
Prüfversuch (11. Juni): Grautafel (15-12,5 cm) aus 29 Graupapieren 
und einem H.P. 1. 











13 23 25 3 8 16 

1 1 1 1 = 3 
22 2 9 18 4 14 
- = 7 où - 1 
19 7 11 15 30 5 
L L u > 2 1 
12 HP. 1 10 27 20 28 
> 15 = 1 1 = 
26 6 24 17 29 21 
= = = 1 = 1 
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Ergebnis: 
H.P.1 29 Graupapiere 
15 15 


Die beflogenen Graupapiere zeigen die verschiedensten Helligkeiten 
z. B. Nummer 30 (schwarz) und Nummer 5 (sehr hell!). 

Die Tiere wurden weiterhin auf H.P. 1 gefüttert. 

Prüfversuch (12. Juni): Farbtafel mit 16 Hering-Papieren und Lei- 


tungswasser. 

















HP. 11 HP. 8 HP. 5 EP. 10 
— (-—) — ©) — (1) — (—) 
HP. 1 HP. 14 HP. 2 HP. 6 
11 (2) — (-) — (1) — (1) 
HP. 15 HP. 4 EP. 9 HP. 13 
1 (— — (1) — (—) — (—) 
HP. 12 HP. 16 HP. 3 HP. 7 
- D — (—) 1 (—) 3 (1) 
Ergebnis: 
HP. | IF IF HE 8! 9 | 10 12 | 13 | 14 | 15 | 16 
s+RR|ı3Jılılılılıla lolol ol ol ol o| of 1] o 
































Nach weiteren Fütterungen auf H.P. 1 ergab ein erneuter Farbpriif- 
versuch (13. Juni) folgendes Ergebnis: 





















































HP. 11 HP. 3 H.P. 1 H.P. 16 
> 3 5 Le 
HP. 4 HP. 10 H.P. 14 H.P. 13 
H.P. 8 H.P. 2 H.P. 5 H.P. 9 
— 1 — 1 
HP. 15 HP. 6 HP. 12 HP. 7 
— — 1 1 
Ergebnis: 
1/2 &|6/ 7} 8] 9 | 10/11) 12/13) 14| 15) 16 
5} 1 0;0;1]0);1] 0} 0) 1) 0| 0) 0) 0 








Anschließend fand eine Fütterung der Tiere statt. 


Prüfversuch (13. Juni): Grautafel aus 26 Graufeldern und 4 Farb- 
feldern aus H.P. 1, 3, 7, 13. 
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H.P. 7 19 4 29 3 16 
1 we or u. Fr = 
27 14 26 H.P. 1 10 2 
— 2 = 8 _ u 
13 H.P. 3 11 6 24 8 
sis 6 = en 1 
28 15 5 H.P.13 12 17 
pa À ws rae - 1 
20 22 30 7 18 9 
LE ais FER) 1 1 inti 
Ergebnis: 
H.P. 1 H.P.3 H.P.7 H.P.13 26 Graupapiere 
8 6 1 0 6 


Von der zweiten Versuchsreihe seien nur 2 Ergebnisse angeführt. 


Prüfversuch (19. September 17.39—17.46): Grautafel mit 29 Grau- 
feldern und 1 H.P. 1-Feld. 


Ergebnis : H.P.1 29 Graufelder 
Saugreaktion : 29 3 
Riisselreaktion : 15 2 


Prüfversuch (23. September 15.00—15.10 Uhr): Farbtafel mit 
8 Farbfeldern (H.P. 1, 4, 5, 7, 10, 11, 14, 16). 





HP. 7 H.P. 1 ar H.P. 10 
6 32 — = 
H.P. 4 HP. 5 H.P. 16 H.P. 14 
5 4 — 


Im Gegensatz zu der Honigbiene sind die Hummeln imstande das 
Hering- Pigmentpapier Nummer 1, rot, von anderen Farb- und Grau- 
papieren zu unterscheiden und es bei Dressuren sicher aus anderen 
Papieren der Gelbgruppe herauszufinden (s. Abb. 6). 

Mit diesem Ergebnis stimmt auch die Tatsache überein, daß Hum- 
meln verschiedene rote Tagfalterblumen, wie z. B. Dianthus-Arten, Vis- 
caria vulgaris RöHL. und andere besuchen. 


Die feinere Abstufung des Farbunterscheidungsvermögens. 

Die oben angeführten Tabellen und noch besser die beigegebenen 
Kurven zeigen, daß das Farbunterscheidungsvermögen der Hummeln 
nicht nur in der Konstatierung einzelner Farbgruppen, wie der Gelb- 
gruppe oder Blaugruppe besteht, sondern daß die Tiere auch die einzelnen 


Pigmentpapiere unterscheiden können. 
17 


Planta Bd. 10. 
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Nach Dressur auf H.P. 13 werden bei weitem H.P. 13-Felder allen 
anderen Farben bevorzugt (Abb. 2). Das sehr ähnliche H.P. 12 erhält 
nur etwa die Hälfte der Saugreaktionen. Ein kleiner Anstieg der Kurve 
erfolgt im komplementären Gelb (durch die erste Dressurkurve bedingt!), 
der jedoch noch innerhalb der Fehlergrenze liegen könnte. 

Die Interpolationskurve der Dressuren auf H.P.7 zeigt ihr Maxi- 
mum bei H.P. 7 (Abb. 3). Nur in einem Versuch wurde es von dem sehr 
ähnlichen H.P. 6 überflügelt. Die einzige Abweichung zeigt die Kurve 
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# 12 13 M 15 16 
Abb. 6. Besuchskurven nach Dressur auf H.P. 1. 


der H.P. 5-Dressur (Abb. 4), wo die Dressurfarbe von H.P. 4 nicht nur 
erreicht, sondern sogar etwas übertroffen wird. Vielleicht liegt dies in dem 
größeren Sättigungsgrad von H.P.4 begründet. Von der Dressur auf 
H.P.4 konnte leider keine Gesamtkurve aufgestellt werden, da das 
statistische Material dazu nicht ausreichte. Doch zeigt Abb. 5 deutlich, 
wie auch hier die Dressurfarbe vor den Nachbarfarben bevorzugt wird. 
Sie ist aus dem Ergebnis von 4 Prüfversuchen, in denen außer H.P. 3, 4 
und 5 noch andere, aber jeweils verschiedene Farbpapiere vorhanden 
waren, konstruiert. Auch H.P.1 wird deutlich von allen anderen 
Papieren unterschieden (Abb. 6). Die Kurve zeigt im komplementären 
Grün einen kleinen Anstieg (der vielleicht innerhalb der Fehlergrenze 
liegt?). Die Kurve vom 11. Juni ist nicht in die Interpolationskurve ein- 
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gerechnet, da sie überhaupt noch keine Bindung an H.P. 1, sondern nur 
eine Bevorzugung der Gelbgruppe erkennen läßt. Doch würde auch ihre 
Berücksichtigung an dem wesentlichen Ergebnis nichts ändern. 

Das Farbunterscheidungsvermögen der Hummeln ist also, wie schon 
die groben Pigmentdressurversuche erkennen lassen, sehr fein abgestuft. 


II. Die optische Bindung der Tiere in der Natur. 

Auf Grund der vorausgehenden Untersuchungen liegt es nahe anzu- 
nehmen, daß die längst bekannte Blumenstetigkeit der Hummeln durch 
die Farbbindung zustande kommt, bzw. daß diese dabei wesentlich be- 
teiligt ist. Eine experimentelle Analyse des Anfluges auf Stachys offi- 
cinalis Trev. konnte ich im Juli in der Gegend von Hohenaschau in den 
bayerischen Kalkalpen durchführen. 

Stachys officinalis besitzt mittelgroße Lippenblüten, die zu einem 
dichten walzenförmigen Blütenstand von 4—6 em Länge zusammen- 
gedrängt sind. Die purpurne Blütenfarbe ist ähnlich der von Hering- 
Papier 15. Ihrem Blütenbau und der Besucherliste nach ist die Labiate 
zu den Hymenopterenblumen zu rechnen. Die Hummeln flogen aus 
einiger Entfernung (etwa 30—40 cm) in wohlgezieltem Flug auf einen 
Blütenstand zu, ließen sich auf dessen unterem Ende nieder, sogen hier 
Honig aus den Blüten und kletterten stets von unten nach oben am Blü- 
tenstand empor, um weitere Blüten zu besuchen. Nie konnte ich, auch 
bei anderen Pflanzen, wie Lamium maculatum, beobachten, daß ein Tier 
einen Blütenstand von oben nach unten abgesucht hätte. War das Tier 
mit den obersten Blüten fertig, ohne natürlich alle besucht zu haben, so 
flog es auf und wandte sich einem neuen Blütenstand zu, der in gleicher 
Weise bearbeitet wurde. 

Zur Beweisführung, daß der Anflug der Tiere tatsächlich ein Produkt 
des Sehvermögens und nicht etwa durch einen Duftstoff veranlaßt ist, 
und daß zugleich eine Bindung an die Blütenfarbe vorhanden ist, wurde 
in wiederholten Versuchen ein Blütenstand in einen Gaslampenzylinder 
gesteckt, dessen obere Öffnung freiblieb. Der betreffende Blütenstand 
befand sich in der Mitte des Zylinders, so daß von seinem oberen Ende bis 
zum Ende des Lampenzylinders mindestens 5—10 cm frei blieben. 
Außerdem wurden noch Röhren aus Hering-Papieren von etwa 5 cm 
Länge und 2 cm Durchmesser benutzt, die in ihrer Größe den Blüten- 
ständen entsprachen. Solche Röhren, die nur zusammengesteckt waren, 
also keinen Fremdstoff enthielten, wurden auf Grashalme oder andere 
Pflanzenstengel neben die natürlichen Blütenstände gesetzt. Aus den 
Versuchsprotokollen seien die beiden folgenden mitgeteilt: 

Als Versuchsplatz (20. Juli 10 Uhr) diente ein kleines Wiesenstück am 
Fuße eines Hügels. Dort fand sich eine große Anzahl der Versuchs- 
pflanzen neben Campanula rotundifolia L., Potentilla Tormentilla Neck., 

17* 





























252 H. Kugler: 
Orchis spec. (verbliiht), Hypochoeris radicata L. und Scabiosa Colum- 
baria L. (1 Stock). Besucht wurde von den Tieren nur Stachys officinalis, 
angeflogen noch Scabiosa. Es wurde nun ein Bliitenstand mit dem Lam- 
penzylinder umhüllt und außerdem gelangten 3 Rollen aus H.P. 16, 
H.P. 15 und H.P. 14 zur Aufstellung. 
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Abb. 7. Skizze zum Versuch 20. VII. 100. 
Protokoll. 
Bombus terrestris: . . 51, (3)2, versucht immer wieder durch das 


Glas zu den Blüten zu kommen. 
»  hortorum 1. . (6). 
> 2. . 12, 18, (11) — — — 5, (2), (3). 
x . 3. . 10, 8. 
»  ägrorum 1. . 83, 9, 10. 
»  hortorum 4. . 10, 8, 7. 


56 » 65. . 12, 18, (11) wird berührt! — — — 12, 13. 

” * 6. . 5, 8 — — —. 

» agrorum . 2. . (2) wird berührt, (3) Glas berührt!, 14, 15 — — 
4, 8, 7. 


Einen weiteren Versuchsplatz (20. Juli 16.45 Uhr) lieferte eine Fich- 
tenschonung mit etwa 50 cm hohen Baumchen, zwischen denen eine 
größere Anzahl von Stachys officinalis neben Galium Mollugo L., Buph- 
thalmum salicifolium L., Festuca pratensis Hups. und Centaurea Jacea L. 
(nicht blühend) standen. Ein Blütenstand war wieder mit dem Lampen- 
zylinder umhüllt. Sonst befanden sich noch 4 Farbröhrchen aus H.P. 1, 
H.P. 5, H.P. 13 und H.P. 15 am Versuchsplatz. 


Besuch von Blütenstand 5. 
= 3 ist ein Versuchsbliitenstand. 


15 
2 (3 
3 8 = Anflug auf Blütenstand 8. 


nu 
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Protokoll: 
Bombus horlorum 1. . (4). 
per Br 2. . (14), 12, — — — 2 — —. 
” AA 3. . 8, 7, (14). 


” ” 4. . (14), 9, 10, 5. 
»  lapidarius?. . 9, (13). 





2. node ie Bose en 
»  hortorum 5. . (14), 9, 5. 
Zn : … s 
»;  hortorum 6. . (4), 9, 12, — — (13), 6, 5. 
” spec. . . . . (4) — —. 
»  hortorum 7. . 14, — — 15, — —. 
on, BE . … . EEE LED EL 
»  hortorum 8. . 8, 7, 1, — —. 
” „ 9. 7 (4). 
»» Spec. . . . . (4). 
(Zeichenerklärung siehe voriges Protokoll!) 
©" Mt 
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°72 
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Abb. 8. Skizze zum Versuch 20. VII. 16%. 
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Die beiden Versuchsprotokolle zeigen deutlich, wie der Anflug der 
Hummeln auf Stachys officinalis rein optisch durch Farben der Blau- 
Violett- Purpurgruppe (H.P. 13, 14, 15, 16) bedingt ist, während H.P. 1 


(rot) und H.P. 5 (gelb) nicht beachtet werden. 


Wodurch die Tiere aber zum Besuch der Blüten verlockt werden, 
darüber liegen mir noch keine Ergebnisse vor, ebenso über die Frage, ob 
und wie weit Hummeln ähnlich aussehende Blüten voneinander unter- 


scheiden. 


WAGNER berichtet in seinen ,,psycho-biologischen Untersuchungen 
an Hummeln“, er habe beobachtet, wie Tiere ständig nur eine Blumenart 
besucht hätten. In anderen Fällen wären aher verschiedene Arten, doch 
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von gleicher Farbe, und schlieBlich bei wieder anderer Gelegenheit ver- 
schiedene Arten von verschiedener Farbe besucht worden. WAGNER 
führte diese Verschiedenheit auf die Nektarmengen der einzelnen Blüten 
zurück. Die Hummeln würden sich „während jeder gegebenen Zeit- 
periode an diejenige Pflanze halten, welche ihnen in dieser Periode 
(z. B. im Verlaufe eines Tages) die beste Ausbeute geliefert hat“. Wenn 
aber keine vorhandene Art imstande ist, ihnen die nötige Nahrungs- 
menge zu liefern, so müssen die Tiere eben mehrere Arten, unter Um- 
ständen auch von verschiedener Farbe, besuchen. WAGNER setzte dabei 
voraus, daß die Hummeln imstande sind, all die einzelnen Arten, auch 
von gleicher Farbe, zu unterscheiden, eine Annahme, die erst künftige 
Untersuchungen auf ihre Richtigkeit prüfen müssen. Die Beobachtun- 
gen WAGNERs decken sich zum Teil mit den meinen. Leider gibt er in 
den Fällen, wo die Tiere durchwegs nur eine Art besuchten, nicht an, ob 
gleichzeitig überhaupt andere Arten von gleicher Farbe vorhanden waren, 
und wenn, was es für Pflanzen waren. Bei meinen Beobachtungen war 
dies nämlich nie der Fall. Die aus den Farbdressurkurven hervorgehende 
Streuung würde ja dafür sprechen, daß bei Vorhandensein mehrerer 
Arten von gleicher Farbe wenigstens Anflüge auf die verschiedenen 
Arten stattfänden. Doch sollen über diese Fragestellungen künftige, ge- 
plante Untersuchungen Aufschluß geben. Den letzten Fall WAGNERs 
kann man verschieden auffassen, einmal, daß es sich dabei um Tiere ge- 
handelt hat, die noch auf der Suche nach einer passenden Futterquelle 
waren. Andererseits wäre es möglich, daß auch ,,Doppelbindung‘, also 
eine gleichzeitige Bindung an 2 Blumen verschiedener Farbe eintreten 
könnte. 
III. Das Saftmalproblem. 

Neben der Grundfarbe kommen einem großen Teil der Blüten noch 
charakteristische Zeichnungen, Punkte oder Flecken von anderer Farbe 
zu. SPRENGEL hat bekanntlich in seinem ,,Entdeckten Geheimnis der 
Natur in Bau und Befruchtung der Blüte‘‘ zum ersten Male diesen Zeich- 
nungen, „Saftmalen‘, eine ökologische Bedeutung zugeschrieben. Sie 
solle darin bestehen, daß sie, besonders bei Blüten mit verborgenem 
Honig, den Insekten den Weg zu letzterem weisen. 

„In letzterem Fall (bei Blüten mit verborgenem Honig) kommt ihm 
(= dem Besucher) die Natur durch ein Saftmal zu Hilfe. Dieses besteht 
aus einem oder mehreren Flecken, Linien, Tüpfeln oder Figuren von einer 
anderen Farbe, als die Krone überhaupt hat, und sticht folglich gegen die 
Farbe der Krone schwächer oder stärker ab. Es befindet sich jederzeit 
da, wo die Insekten hineinkriechen müssen, wenn sie zum Saft gelangen 
wollen.‘ 

Saftmale sind sehr verbreitet. So besitzen von den etwa 356 heimi- 
schen Pflanzenarten, bei denen nach KNuT& II, 1 und II, 2 Besuch durch 
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Hummeln festgestellt ist, 84 eine derartige Zeichnung. In diese Statistik 
sind jedoch die ,, Aggregatae“ nicht mit einbezogen, da sie nur schwer mit 
größeren Einzelblüten in Vergleich gesetzt werden können. Von den ge- 
nannten 356 Arten besitzen 177 eine vollkommen oder nahezu radial- 
symmetrische Krone, 179 eine dorsiventral gebaute. Auf die 177 radia- 
len! Blüten entfallen 24 mit Saftmalen, auf die 179 dorsiventralen 60 solche 
mit Saftmalen. Bei radialen Blüten besitzen also '/,, bei dorsiventralen 
1/4 Saftmale. Diese prozentuale Verteilung steht im besten Einklang mit 
der SPRENGELschen Auffassung, da das Auffinden des Futterloches bei 
radialen Blüten zweifellos leichter sein dürfte als etwa bei stark dorsiven- 
tralen mit oft ganz verstecktem Blüteneingang (z. B. Linaria vulgaris!). 

Saftmale kommen in den verschiedensten Variationen vor?. Trotz 
dieser Mannigfaltigkeit lassen sich bei von Hummeln besuchten Bliiten 
(wie auch den übrigen!) 3 Gruppen unterscheiden : 

1. Größere Farbflecke, die in Einzahl oder Mehrzahl vorhanden sind 
(Farbflecksaftmale). 

2. Strich- oder Liniensysteme, die gewöhnlich nach dem Blütenein- 
gang zu konvergieren (Strichsaftmale). 

3. Anhäufungen von Tüpfeln und Punkten, von denen jeder fiir sich 
nur wenig auffallt, die aber in ihrer Masse deutlich sichtbar (dem mensch- 
lichen Auge!) sind (Tüpfelsaftmale). 

Das Saftmal kann im selben Farbton wie die Krone gehalten sein und 
sich von letzterer nur durch den höheren oder geringeren Grad der Sätti- 
gung unterscheiden, es kann einen anderen aber zur selben Farbgruppe 
gehörigen Ton aufweisen und kann schließlich einer ganz anderen Farb- 
gruppe entnommen sein. 

Als Beispiel für ein ,,Fleckensaftmal bei radiären Blüten mag 
Primula officinalis Jacg., eine echte Hummelblume, angeführt sein. Die 
5 freien, dottergelb gefarbten Kronzipfel bilden eine kleine Glocke, die sich 
zur Blütenröhre plötzlich verengt. Vor dieser Verjiingung trägt jeder 
der Kronlappen einen orangeroten Fleck, wodurch den Besuchern (Hum- 
meln) der Weg zum Honig gewiesen werden soll (gute Abb. in Hct 
V, 3/1739 Tafel 208 [9]). Ähnliche Einrichtungen finden sich bei Primula 
elatior Jacg., P. acaulis Jacg. und Narcissus Pseudo-Narcissus L. Bei der 
letztgenannten Form spielt die ,,Nebenkrone“ die Rolle des Farbfleckes. 

Als Vertreter von Formen mit dorsiventralen Bliiten sei Linaria vul- 
garis MILLER genannt. Der Eingang der Lippenblüte ist infolge der mäch- 


1 Unter radialen Blüten sollen hier dem besonderen Bedürfnis entsprechend 
solche mit radialsymmetrischer Krone bezeichnet werden, so daß also darunter 
manche zu finden sind, die von rein morphologischem Standpunkt aus (z. B. in 
Hinsicht auf Entfaltungsfolge usw.) als dorsiventral, bzw. kryptodorsiventral 
bezeichnet werden müssen! Siehe GOEBEL: Organogr. 1, 388 (1928) und Erg.-Bd. 

2 s. a. TROLL (30, S. 253). 
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tig emporgewölbten Unterlippe unsichtbar. Seine Stelle wird durch einen 
orangegelben Fleck, der sich von der schwefelgelben Krone deutlich ab- 
hebt, gekennzeichnet (gute Abb. Kno, Tafel 7 [11], Hzcı VI, 1/19, 
Tafel 235 [9]). Gleiche bzw. ähnliche Verhältnisse finden sich bei Del- 
phinium Ajacis, Tropaeolum maius, Antirrhinum majus L., Linaria 
alpina MıLLER, Melampyrum arvense, Galeopsis ochroleuca Link unter 
den „eigentlichen Hummelblumen‘“ und bei Aesculus Hippocastanum L., 
Lotus corniculatus L., Scrophularia nodosa L., Galeopsis versicolor Curtis, 
die ebenfalls von Hummeln besucht werden. 

Strichzeichnungen sind als Saftmale besonders häufig. Sie bestehen 
aus Liniensystemen, die dunkler oder heller als ihr Untergrund sind und 
gegen den Blüteneingang konvergieren. Als ,,klassisches Beispiel‘ sei 
Geranium silvaticum angeführt, das SPRENGEL zu seiner ,, Blumentheorie** 
führte. Die großen purpurroten Blüten sind radiär gebaut und weisen 
5 Kronblätter auf, die mit mehreren nach der Mitte zu konvergierenden 
dunkleren Adern versehen sind. Durch ihre Hilfe sollen die Besucher 
nach dem Zentrum der Blüte geleitet werden. Ganz ähnliche Einrich- 
tungen finden sich bei Raphanus Raphanistrum L., Malva silvestris, 
Geranium cinereum, Oxalis acetosella, Lythrum salicaria L., Andromeda 
polifolia L., Lycium barbarum L., alles zwar keine Hummelblumen im 
eigentlichen Sinne, doch Formen die auch von Hummeln besucht werden. 

Veronica Chamaedrys L. hat dorsiventrale blaugefärbte Blüten. Die 
4 freien Kronlappen sind ungleich groß, weshalb auch der Eingang zum 
Blüteninneren exzentrisch zu liegen kommt. Auf allen 4 Kronblättern 
verlaufen dunkler gefärbte Linien nach dem Blüteneingang zu, den sie 
auf diese Weise kennzeichnen sollen. Ganz ähnliche Beispiele sind: 
Dictamnus alba L., Valeriana officinalis, Sarothamnus scoparius, Ono- 
nis Natrix, Linaria striata De., Salvia officinalis L., Ballota nigra und 
unter den „echten Hummelblumen‘‘ Lathyrus maritimus, L. vernus, 
Hyoscyamus niger L., Digitalis ambigua MuRRAY, Gladiolus segetum Ker., 
Ajuga reptans. Hierher müßten auch Iris Pseudacorus L. und Iris sibi- 
rica L. gestellt werden, deren morphologische Einzelblüte blütenöko- 
logisch als Blütenstand, der aus 3 stark dorsiventralen Einzelblüten be- 
steht, aufgefaßt werden kann. 

Das Tüpfelsaftmal entsteht durch Anhäufung mehrerer Farbflecke 
geringen Ausmaßes, die ein- oder auch mehrfarbig sein können. Bei 
Mehrfarbigkeit wird ein Tüpfel von bestimmter Farbe von einem anders 
gefärbten Rand umgeben. Von radiären von Hummeln besuchten 
Blüten sind mir nur einige Gentiana-Arten bekannt geworden. So besitzt 
z. B. die azurblaue G. Pneumonanthe L. auf der Innenseite ihrer Krone 
hellere grünliche Tüpfel in großer Anzahl. Häufiger dagegen findet sich 
dieses Saftmal bei dorsiventralen Blüten. So ist die goldgelbe Kronen- 
innenseite von Impatiens noli tangere mit einer Menge roter Punkte über- 
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sit. Impatiens noli tangere ist eine Hummelblume, wie auch die folgen- 
den Beispiele fiir diese Saftmalsform: Digitalis purpurea L., Glechoma 
hederacea L., Lamium maculatum L., Lamium purpureum, Melittis 
Melissophyllum L. Von nicht ,,eigentlichen Hummelblumen‘“ wären zu 
erwähnen: Lycopus europaeus L., Nepeta nuda L., Stachys silvatica L., 
Leonurus cardiaca L. Dieses Tüpfelsaftmal unterliegt bei den einzelnen 
Blüten, selbst den Blüten eines einzigen Blütenstandes, der größten Ver- 
schiedenheit in der Anordnung der einzelnen Farbpunkte (näheres bei 
Küster, 8. 140, Abb. 55 [22]). 

Die SPRENGELsche Saftmaltheorie wurde von den Vertretern der 
„klassischen Blütenbiologie‘‘, wi& alle anderen Punkte seiner Blumen- 
theorie kritiklos übernommen und eifrig gegen einzelne Angriffe ver- 
teidigt. ENGLER (3) stellt gelegentlich seiner Untersuchungen über die 
Gattung Saxifraga die Bedeutung des Saftmals in Frage. Er fand, daß 
bei einigen Sazifraga-Arten rote Punkte auf den Kronenblättern vor- 
kommen, die anderen Exemplaren derselben Art jedoch fehlen (z. B. 
Saxifraga Aizoon JAacQ. (ENGLER 29, S. 245). Er schließt daraus, daß, 
wenn die Saftmaltheorie zu Recht besteht, die Formen mit Punkten den 
anderen ohne solche überlegen sein müßten. Doch ist eine derartige Über- 
legenheit keineswegs nachzuweisen. HERMANN MÜLLER tritt diesem 
Einwand entgegen (23, S. 92), indem er das unregelmäßige Vorkommen 
des Saftmals bei Sarifraga mit dem Ubergange vom Blütentypus mit 
offenem Honig, bei dem ein Saftmal nicht nötig ist, zu dem mit verbor- 
genem Honig in Zusammenhang bringt. 

Auch ScauLz kam auf Grund eines einfachen, wenn auch gerade nicht 
besonders stichhaltigen Versuches zu der Überzeugung, daß das Saftmal 
wenigstens der betreffenden untersuchten Pflanze keine besondere Be- 
deutung haben könne. Er fand bei Erodium cicutarium L’Herır. f. 
genuin. zwei Nebenformen, einmal Pflanzen mit ‚kleinen (8—15 mm 
Durchmesser) regelmäßigen, einfarbigen Blüten ohne Saftmal‘ und solche 
„mit sehr großen (12—15 mm), zygomorphen Blüten“, bei denen bisweilen 
ein großes scharfabgegrenztes Saftmal vorhanden ist. Beide Blumen 
wurden gleich häufig von Insekten (Fliegen, kleinen Bienen und anderen 
Hymenopteren) besucht. SCHULZ entfernte aus einigen großblütigen 
Formen vorsichtig die Nektarien und überzog die ganze Blüte mit Schell- 
lack. Die Folge war, daß die kleinen honigführenden aber saftmallosen 
Blüten in gleicher Häufigkeit weiter besucht wurden, während die Be- 
suche auf den Schellackblüten trotz des schönen Saftmals stark zurück- 
gingen, was Scuutz auf den Honigmangel zurückführte (nach Loew 30). 

Im großen und ganzen blieb die Saftmaltheorie unangetastet, da so- 
wohl SPRENGEL als auch seine Nachfolger aus der zweiten Hälfte des ver- 
gangenen Jahrhunderts von der irrigen Auffassung, daß alles einen Zweck 
haben müsse, ausgingen. 
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Einen neuen Anstoß erhielt dieSaftmalforschung durch K. von Friscus 
grundlegende Untersuchungen iiber den Farbensinn und Formensinn der 
Biene. Er bringt darin eine Zusammenstellung von Bliiten mit Saftmalen 
und findet, daß ihre Farbenkombinationen größtensteils so beschaffen sind, 
daB sie auch dem Bienenauge verschiedenfarbig, also besonders auffällig 
erscheinen müssen. Nur in wenigen Fällen ist die Farbenkombination 
derart, daß sie nach v. FrıscH der Biene nicht verschiedenfarbig, sondern 
nur verschieden hell erscheinen mag. Doch darf man wohl nach dem 
heutigen Stand unserer Kenntnisse vom Farbensinn der Bienen auch in 
Fällen, wo Grundton der Blüte und Saftmal verschieden sind, aber der 
gleichen Farbgruppe angehören, noch eine verschiedenfarbige Empfin- 
dung im Bienenauge annehmen. So schließt sich v. Frisch der 
SPRENGELschen Saftmalstheorie an. Daneben legt er dem Saftmal noch 
eine weitere Bedeutung zu. Es solle noch neben der Blütenfarbe und 
Blütenform ein Merkzeichen der betreffenden Blüte sein, das den Bienen 
die Unterscheidung der verschiedenen Blüten gleicher Farbgruppen er- 
leichtern solle. Das war um so nötiger, als nach der damaligen Auffassung 
von den Bienen nur wenige Farbqualitäten unterschieden und etwa Blau 
ohne weiteres mit Purpur oder Violett verwechselt werden konnte. Die 
Auffassungen v. Friscus über das Saftmal sind insofern besonders wert- 
voll, als sie auf experimentell gewonnenen Grundlagen aufgebaut sind. 
Doch ist mit der Feststellung der Fähigkeit des Besuchers, Saftmal- 
zeichnungen erkennen zu können, noch nichts über eine tatsächliche öko- 
logische Bedeutung des Saftmals ausgesagt :. 

Den ersten einwandfreien experimentellen Beweis für den ökologi- 
schen Wert eines Saftmals in dem Sinne, daß es das Auffinden des Blüten- 
einganges erleichtert, hat Knorr (11) in seinen Studien über die Wechsel- 
beziehungen zwischen Linaria vulgaris und Magroglossum stellatarum er- 
bracht. Er konnte nachweisen, daß sich der Schwärmer beim Besuche der 
Blüten nach dem orangegelben Fleck auf der Unterlippe orientiert und von 
hier aus mit seinem Rüsselindas Blüteninnere vorzudringen versucht. Auch 
auf andere künstliche Zeichnungen konnte KNoLL Dressuren ausführen. 

Im Gegensatz dazu kam ich bei meinen ,,bliitendkologischen Unter- 
suchungen an Bryonia dioica‘: zu dem Ergebnis, daß den radial verlaufen- 
den, von SPRENGEL als Saftmal gedeuteten grünen Adern der Blüten der 
Zaunrübe für die Wechselwirkung mit den besuchenden Honigbienen 
keine Bedeutung zukommt. 

So ist das positive Wissen um die Bedeutung des Saftmals noch sehr 
gering, und es war besonderes Interesse vorhanden, dem Problem mit 
neuen Versuchstieren entgegenzutreten. Es mußte zunächst die Wirkung 
der einzelnen Saftmaltypen auf Hummeln festgestellt und dann ihre 


1 KRAEPELIN (29) faßte die biologische Bedeutung des Saftmals dahin zu- 
sammen, daß es die Schnelligkeit im Auffinden der Anflugsstelle steigern könne. 
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Kombination mit der zwei- und dreidimensionalen Form, von der ich be- 
sondere Aufschliisse erwartete, untersucht werden. 

Die Untersuchungen wurden vorläufig durchwegs mit Farbpapieren, 
Zeichnungen und Papiermodellen ausgeführt, da die Verwendung natür- 
licher Blumen noch viel zu viele Komplikationen in die Versuchsbe- 
dingungen bringen wiirde. 


Wirkung von Farbflecksaftmalen auf Hummeln. 

Die Untersuchungen wurden im kleinen Flugkasten mit Tieren aus- 
geführt, die am 21. und 22. August am Rande der Dresdener Heide einge- 
fangen waren. Ihre Zahl belief sich bei Versuchsbeginn auf ungefähr 
30 Stück (29. August). In der Zeit vom 21. bzw. 22. August bis 29. August 
waren sie auf H.P. 5 (siehe oben!) dressiert. Wahrend der Versuchsdauer 
verminderte sich ihre Zahl stark, so daB am 5. September nur mehr 
9 Tiere vorhanden waren. Mit diesen Tieren wurde die Frage untersucht, 
ob das Auffinden der Futterlécher auf einer Grundfarbe, an die die Tiere 
dressiert sind, durch Vorhandensein andersfarbiger Dreiecke an diesen 








Léchern, also Saftmalen, 
erleichtert wird (Abb. 9). F 
Als Grundfarbe wurde \ 2 
H.P. 5, als Saftmalfarbe 7 A IS 
H.P. 4 gewählt. 








Die Versuchstafeln r- Abb. 9. Tafel vom Prüfversuch 31. VIII. 16%. 


den in folgender Weise gebaut: Ein Stück Wellpappe von den durchschnittlichen 
Ausmaßen 20 x5 em, das doppelseitig mit Papier überzogen war, erhielt eine 
bestimmte Anzahl von Löchern, die mit den üblichen kleinen Glasnäpfchen ver- 
sehen und bei jedem Versuch anders gelegen waren. Anschließend wurde die 
Oberseite der Versuchstafel mit Hering-Farbpapier 5 überzogen. An den Stellen, 
an denen sich ein Röhrchen befand, wurde das Farbpapier durchstochen, so daß 
eine Anzahl von quadratischen Futterlöchern mit etwa 0,5—0,8 mm Seitenlänge 
entstand. Ein Teil oder alle, je nach den betreffenden Versuchsbedingungen, 
dieser Löcher erhielt ein Farbdreieck aus H.P. 4 so aufgeklebt, daß die Dreieck- 
spitze das Loch berührte. Die Dreiecke waren gleichschenklig und hatten bei 
etwa 5 mm Basislänge eine Höhe von etwa 12 mm. Nur bei den Versuchen des 
29. August hatten sie eine Basislänge von etwa 8 mm und eine Höhe von etwa 
10 mm. In letzterem Falle waren die Schenkel auch schwach gekrümmt. Diese 
spitzwinkligen Dreiecke waren in der verschiedensten Weise orientiert, so daß die 
Verlängerungen ihrer Höhen untereinander alle möglichen Winkel bildeten (Abb.9). 

Die Füllung der Glasnäpfchen mit Brunnen- oder Zuckerwasser erfolgte ent- 
weder vor Aufkleben des Farbpapieres oder nachher mittels einer Kapillarpipette, 
die bei sorgfältiger Handhabung auch eine Nachfüllung der Röhrchen ohne 
irgendwelche Beschmutzung der Versuchsfläche gestattete. 

Fast jeder Versuch wurde mit einer eigenen Tafel durchgeführt. Nur in 
wenigen Fällen diente eine Tafel in zwei Versuchen. Auch bei Fütterungen 
wurden ständig neue Tafeln benutzt, um störende Ortsdressuren oder sonstige 
Fehlerquellen zu vermeiden. 


Fütterung (29. August 17.15—17.22 Uhr). Die Versuchstafel wich 
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insofern von dem oben geschilderten Typ ab, als die Oberseite nicht ein- 
heitlich von H.P. 5 bedeckt war, sondern mit 10 in 2 Reihen angeordneten 
H.P. 5-Quadraten von etwa 2,8 cm Seitenlänge versehen war. Nummer 3, 
5, 6, 7 und 9 der Farbfelder wiesen Saftmale und demgemäß auch Zucker- 
wasser, 1, 2, 4, 8 und 10 nur Brunnenwasser in den Näpfchen auf. Zu 
Protokoll wurden sowohl Saugakte als auch Rüsselreaktionen gebracht. 
Um den Tieren die Felder mit Zuckerwasser leichter auffindbar zu ge- 
stalten, wurde, zum Teil wenigstens, das Futterloch mit etwas Zucker- 
wasser beschmiert. So fanden während 7 m bei zweimaliger Füllung auf 
Feld 3: 8 Saugreaktionen und 4 Rüsselreaktionen 
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statt, während 1, 2, 4, 8 und 10 von den Tieren vernachlassigt wurden. 

Priifversuch (29. August 17.25—17.32 Uhr). Die Versuchstafel war 
nach dem allgemeinen Typ gebaut. Eine H.P.5-Fläche von 15,5-4,5 cm 
erhielt 10 Lécher, von denen jedes zweite ein Farbdreieck aufwies. Glas- 
näpfchen befanden sich unter den Löchern keine. Der Versuch sollte 
zeigen, ob der im vorhergehenden Versuch erfolgte ausnahmslose Besuch 
von Feldern mit Saftmalen eine Folge der Zuckerwasserbeschmutzung 
der Futterlöcher oder vielleicht eine Folge einer anlockenden Wirkung 
der Saftmale, die sich auch auf damit noch unvertraute Tiere erstrecken 
könnte, ist. Die Beteiligung der Tiere an dem Versuch war gering: 
Auf die Löcher 1, 3, 5, 7, 9 (mit Saftmal) entfielen 0 Saugreaktionen 
1 Rüsselreaktion; auf die Löcher 2, 4, 6, 8, 10 (ohne Saftmal) entfielen 
4 Saugreaktionen, 3 Rüsselreaktionen. 

Von einer Neulinge anlockenden Wirkung solcher Farbflecke kann 
also nicht gesprochen werden. 

Fütterung (29. August 17.35—17.43 Uhr). Es wurde die Versuchstafel 
vom 29. August 17.15 Uhr, doch um 180° gedreht, verwendet: Ergebnis: 
Felder mit Saftmal: 27 Saugreaktionen, 5 Rüsselreaktionen 

= ohne  ,, — Ti — vi 

Fütterung (30. August 15.35—16.00 Uhr). Auf einer 13-4 cm großen 
Tafel mit 5 unregelmäßig angeordneten Löchern mit Zuckerwasser- 
näpfchen besaß jedes Loch ein Saftmal. Bei viermaliger Füllung wurden 
insgesamt 208 Saugreaktionen ausgeführt. 

Prüfversuch (30. August 16.56—17.06 Uhr). Die Versuchstafel von 
18-4,5 cm Ausmaß war mit 10 Löchern ohne Näpfchen versehen. 5 da- 
von erhielten ein Saftmal, 5 keines. Es fanden auf den 

5 Léchern mit Saftmal 9 Saugreaktionen 
5 os ohne ,, 0 at 
statt. 
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Fiitterung (30. August 17.40—17.49). Die Versuchstafel unterschied 
sich von der der vorhergehenden Fiitterung nur in der Anordnung der Farb- 
dreiecke und der Größe (16 - 4 cm): 62 Saugreaktionen wurden vollführt. 

Priifversuch (30. August 17.51—17.56 Uhr). Wiederholung des vorigen 
Priifversuches. Es fanden auf den 

5 Léchern mit Saftmal 7 Saugreaktionen, 7 Riisselreaktionen 
5 B ohne , — = — = 
statt. 

Die Besucherzahl nahm wohl infolge der Erfolglosigkeit der Saugbe- 
mühungen der Tiere rasch ab. 

Fütterung (30. August 18.00—18.22 Uhr). Versuchstafel von der 
vorherigen Fütterung. Bei viermaliger Füllung der Näpfehen fanden 
156 Saugreaktionen und 2 Rüsselreaktionen statt. 

Fütterung (31. August 16.07—16.14 Uhr). Versuchstafel (6 -4 cm) 
mit 5 Zuckerwassernäpfchen. Die Futterlöcher wiesen Farbdreiecke auf. 
Bei zweimaliger Füllung erfolgten 74 Saugreaktionen. 

Prüfversuch (16.22—16.25; 16.26—16.28 Uhr). Die Versuchstafel 
besaß 5 Löcher ohne Näpfchen und mit Saftmalen: 12 Saugreaktionen 
und 7 Rüsselreaktionen fanden statt. Um 16.25 Uhr wurden in die Tafel 
noch weitere 5 Löcher eingestoßen, die keine Saftmale erhielten. So er- 
zielten: 

5 Löcher mit Saftmal 19 Saugreaktionen 1 Rüsselreaktion 
a | ohne „, 12 ss — he 
Der geringe Unterschied im Besuch der beiden Futterlöcher mag auf 
den unmittelbar vorhergehenden Versuch zurückgeführt werden, wo 
schon alle Reaktionen über Löchern mit Saftmalen für die Tiere ergebnis- 
los verliefen. 

Fütterung (31. August 16.45—16.49 Uhr). 64 Saugreaktionen fanden 
auf der Tafel von voriger Fütterung statt. 

Prüfversuch (31. August 16.50—16.58 Uhr). Die Versuchstafel 
(16 - 4,5 cm) zeigte 8 Löcher, von denen 4 mit Saftmalen versehen waren. 
Näpfchen fehlten. Es fanden bei 

4 Löchern mit Saftmal 23 Saugreaktionen 21 Rüsselreaktionen 
4 $93: (i STE co 8 ids 3 =. 
statt. 

Ergebnis. Wie aus den Prüfversuchen vom 29., vom 30. und vom 
31. August hervorgeht, kommt durch das wiederholte Saugen der Hum- 
meln aus Futterlöchern mit farbigem Dreieck eine optische Bindung 
an dieses Saftmal zustande, die die Tiere veranlaßt, Futterlöcher mit Saft- 
malen anderen ohne solche vorzuziehen. Die Tiere ‚verstehen‘ diese 
Saftmalswirkung nicht von vornherein, sondern müssen sie erst durch 
Erfahrung (Prüfversuch vom 29. August) kennenlernen. — 
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Ist aus den obigen Versuchen hervorgegangen, wie Löcher im Ver- 
suchsbrett Saug- und Riisselreaktionen der Tiere hervorrufen, und wie mit 
bestimmten Farbflecken versehene Futterlöcher besonders bevorzugt 
werden können, so liegt die Frage nahe, ob nicht auch solche Farbflecke 
ohne Futterlöcher oder ohne sonstige Gebilde, die die Tiere an Orte der 
Nahrungsaufnahmemöglichkeit erinnern könnten, die Rüsselreaktion 
auszulösen imstande sind. Diese Frage hat für solche Blüten praktische 
Bedeutung, bei denen der Blüteneingang nicht ohne weiteres zu erkennen 
ist, wo aber durch Absuchen und Abtasten eines Saftmales der Rüssel von 
selbst in die Blütenöffnung gleiten kann (Linaria vulgaris und andere). 

Zur Lösung der Frage wurden folgende Versuche angestellt, die an die 
obigen anschließen. 

Fütterung (31. August 18.40—18.46 Uhr): Eine Versuchstafel 
(16,5-4,5 cm) war mit 9 Löchern mit Zuckerwassernäpfchen versehen. 
Alle Löcher zeigten die obigen Saftmale. 38 Saugreaktionen fanden statt. 

Prüfversuch (31. August 18.47—18.53 Uhr). Die Versuchstafel zeigte 
nur 5 Farbdreiecke ohne Löcher und Näpfchen. 14 Rüsselreaktionen er- 
folgten über den Farbdreiecken, keine an einer anderen Stelle der Grund- 
farbe. Nur an einer Stelle wies das Grundpapier (H.P. 5) einen kleinen 
satteren Fleck auf, auf dem tatsächlich ein Tier den Rüssel streckte. 

So kann die Rüsselreaktion unmittelbar durch einen Farbfleck ohne 
Gegenwart eines Futterloches oder ähnliches hervorgerufen werden. 

In diesem Versuch sollte zugleich gezeigt werden, ob die Rüsselreak- 
tionen gleichmäßig über dem ganzen Farbfleck erfolgen, oder ob die 
Spitze des Dreieckes, die bei den Fütterungsversuchen an das Futterloch 
angrenzte, bevorzugt würde. Doch hat eine derartige Orientierung der 
Reaktionen nicht bestanden, da unter den 14 Rüsselstreckungen nur 2 
nach der Spitze des Saftmales erfolgten, die übrigen 12 dagegen nach der 
Mitte des Farbflecks strebten. 


Gleichzeitige Bindung an Grundfarbe und Saftmalfarbe 

Die Einführung der von der Grundfarbe abweichenden Saftmalsfarbe 
könnte dazu führen, daß bei den betreffenden Hummeln eine Um- 
dressur von der Grundfarbe zur Saftmalsfarbe einträte, und daß es damit 
vollständig gleichgültig wäre, auf welcher Grundfarbe sich nunmehr das 
Saftmal befände. Damit würde der ökologische Wert des Saftmales 
fallen, da das Tier entweder nur auf das Saftmal oder auf die Farbe der 
übrigen Schaueinrichtung reagieren würde, nicht aber Saftmal und 
Schaueinrichtung beachten könnte. : 

Die experimentelle Prüfung der Frage, die auf zwei Wegen, einmal der 
Darbietung des bisherigen Saftmals auf verschiedenfarbigem Grunde 
und andererseits der Anordnung verschiedenfarbiger Saftmale auf der 
» Dressurgrundfarbe“, erfolgte, wurde mit den obigen Tieren ausgeführt, 
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die nur am 1. und 2. September zu anderweitigen Versuchen, von denen 
später die Rede sein soll, verwendet wurden. 

An Stelle von H.P. 5 als Grund und Dressurfarbe mußte in den folgen- 
den Versuchen H.P. 6 genommen werden, das einen stärkeren Einschlag 
ins Grün zeigt. 

Fütterung (3. September 17.00—17.06 Uhr). Die Versuchstafel zeigte 
H.P.6 als Grundfarbe (Größe 17-4 cm). 9 Löcher mit Zuckerwasser- 
näpfchen und Farbdreiecken aus H.P.4 waren vorhanden. Es fanden 
bei zweimaliger Füllung 46 Saugreaktionen und 5 Rüsselreaktionen statt. 

Prüfversuch (3. September 17.07—17.16 Uhr). Die Versuchstafel 
wies auf H.P. 6 als Grundfarbe 8 Löcher mit Saftmalen, doch ohne Näpf- 
chen auf. Davon bestanden je 2 aus H.P. 1, H.P. 4, H.P. 8 und H.P. 13. 
Davon erzielten: 


H.P. 1: 8 Saugreaktionen 


H.P. 4: 16 er und 2 Rüsselreaktionen 

LR. 2: 8 . = à 

H.P.13: — od — à 

Fütterung (3. September 17.17 Uhr). Versuchstafel von voriger 
Fütterung. 


Fütterung (4. September). Versuchstafel mit 8 Näpfchen mit Zucker- 
wasser auf H.P. 6 als Grundfarbe. Die Lécher waren mit H.P. 4-Saft- 
malen versehen. 

Prüfversuch (4. September 18.25—18.29 Uhr und 18.57—19.01 Uhr). 
Die Versuchstafel (10-7,5 cm) war mit 12 verschiedenfarbigen Feldern 
(2,5 - 2,5 cm) besetzt. Jed_s Fel” besaß ein Loch (ohne Näpfchen) mit 
Dreieck aus H.P. 4. Die Beteiligung der Tiere an beiden Versuchen war 
schwach. Doch lieB sich folgendes Ergebnis erzielen : 

Grundfarbe: H.P. 1: 2 Saugreaktion. Grundfarbe: H.P. 10: — Saugreaktion. 


Rn: H.P.4: 2 i PA H.P. 13: — je 
A H.P. 5: 2 37 MR H.P. 14: — 6 
“ H.P.6: 2 à 2 H.P. 16: — a 
2. H.P. 9: 2 = 2 H.P. Grau — dé 


Fütterung (4. September): Versuchstafel von voriger Fütterung. 
Prüfversuch (5. September 17.58—18.07). Wiederholung des Prüf- 
versuches vom 4. September. 
Grundfarbe: H.P. 1: 5 Saugreaktion. Grundfarbe: H.P. 10: 1 Saugreaktion. 


Ps H.P. 4: 6 > a H.P. 13: 2,5 a 
Le H.P. 5: 2 à és H.P. 14: 3 5 
= H.P. 6: 1 ds à H.P. 16: — ” 
ie H.P. 9: 9 ds die Grau: _ en 


Fütterung (5. September). Versuchstafel (12 - 5 cm) mit 8 Löchern 
mit Saftmalen. 

Prüfversuch (5. September 18.40—18.50 Uhr). Versuchstafel mit 
blauer Grundfarbe (H.P. 13). Auf ihr befanden sich 5 Saftmale (H.P. 4) 
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mit Léchern, aber ohne Napfchen. Die Tiere liefen lebhaft iiber die Tafel 
hinweg ohne sich aber weiter darum zu kiimmern. Erst nach 4 Minuten 
erfolgte die erste der zwei stattgefundenen Saugreaktionen, die beide am 
selben Loch ausgefiihrt wurden. 

Prüfversuch (5. September 18.53—18.58 Uhr). Versuchstafel mit 
Grundfarbe H.P. 6 und 5 Löchern ohne Näpfchen, dagegen mit Saftmal 
ausH.P.4. 14Saugreaktionen und 20 Rüsselreaktionen wurden ausgeführt. 

Fütterung: auf obiger Futtertafel. 

Fütterung (6. September). Versuchstafel (10 - 4,5 cm) mit 7 Löchern 
mit H.P. 4-Saftmalen. 

Prüfversuch (6. September 17.49—17.55 Uhr). Die Versuchstafel 
(10-4,5 cm) zeigte H.P. 6 als Grundfarbe und 5 Löcher ohne Näpfchen 
aber mit H.P. 13-Saftmalen. Die Tafel wurde erst stark belaufen, doch 
nahm die Teilnahme der Tiere rasch ab. Nur über einem Dreieck fand 
eine Rüsselreaktion statt. Saugreaktion ist keine zu verzeichnen. 

Ergebnis. Die Prüfversuche vom 3. und 6. September zeigen, daß mit 
stärkerer Abänderung der Saftmalfarbe auch bei gleichbleibender Grund- 
(= Dressur-) Farbe die Rüsselreaktionen unterbleiben. Umgekehrt lassen 
die Prüfversuche vom 4., 5. und 6. September erkennen, daß bei gleich- 
bleibender Saftmalsfarbe die Grundfarbe nicht durch andere Farb- 
gruppen ersetzt werden darf, da sonst auch hier die üblichen Rüssel- 
reaktionen ausbleiben. Es muß also eine doppelte Bindung an Grund- 
farbe und Saftmalfarbe vorhanden sein (Schaueinrichtung und Saftmal!). 

Wirkung von Strichsaftmalen auf Hummeln. 

Die folgenden Versuche wurden mit etwa 25—30 Tieren durchge- 
führt, die am 25. Juni eingefangen worden waren. In der Zeit vom 
25. Juni mit 4. Juli erhielten sie ihr Futter auf H.P.7. Die zur Verwen- 
dung gelangenden Versuchstafeln waren ebenso gebaut wie die bei den 
Untersuchungen über die Wirkung von Farbflecken. Auch die Versuchs- 
methode war äbnlich. 

Radiäres Strichsaftmal. Zur Untersuchung gelangte zunächst folgende 
Saftmalzeichnung. Um ein Futterloch waren 7—10 radial verlaufende 
Strahlen von etwa 3—5 mm Länge angeordnet. Sie waren aus lichtbe- 
ständiger roter Pelikantinte mittels einer Feder angefertigt. Die einzel- 
nen Strahlen reichten nicht bis an das Futterloch, sondern ließen in ihrer 
Mitte ein Scheibchen von etwa 2 mm Durchmesser frei, in dessen Mitte 
sich erst das Futterloch befand (Abb. 10). 

Prüfversuch (5. Juli). Auf einem 12-12 cm großen Stück grauer 
Wellpappe befanden sich 9 Quadrate (2,5 - 2,5 cm) aus H.P.7 in un- 
regelmäßiger Anordnung. 8 dieser Felder wiesen je 2 mit Zuckerwasser 
gefüllte Näpfchen auf, das 9. drei. Auf allen Quadraten besaß nur je ein 
Loch das oben beschriebene Strichsaftmal. Es entfielen auf die 
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9 Futterlécher mit Strahlen 18 Saugreaktionen 
10 ” ohne 9 15 2? 


Von einer anlockenden Wirkung des Saftmales kann auf Grund dieses 
Versuches wohl kaum gesprochen werden. 

Dressurversuch (5. Juli 11.40—11.50 Uhr und 11.55—12.05 Uhr). 

Zur Verwendung gelangte die gleiche Versuchstafel wie im vorigen 
Versuch, doch mit einer kleinen Abänderung. Es wurden sämtliche 
Futterlöcher mit Saftmalen versehen. Auf den 19 Futterlöchern erfolgten 
251 Saugreaktionen. 

Prüfversuch (5. Juli 1454—15.05 Uhr). Auf grauer Wellpappe 
(8,5 - 11,3 cm) befand sich eine 7,5 em - 10 cm große Fläche aus H.P. 7. 














Abb. 10. Versuchstafel mit radiärem Strichsaitmal. 


Darüber waren Zuckerwassernäpfchen (14) regellos verteilt. 7 davon 
wiesen Saftmale auf, 7 keine. Auf 


die 7 Löcher mit Saftmalen entfielen 128 Saugreaktionen 
» 7 „ ohne „, » 36 „ 


Prüfversuch (5. Juli 15.31—15.34 Uhr). Die Versuchstafel bestand 
aus einer 18-8,5 cm großen grauen Wellpappe, auf der 6 Stücke aus 
H.P.7 von verschiedener Form aufgeklebt waren. 5 davon hatten je 2, 
eines 3 Futterlöcher mit Zuckerwassernäpfchen Je ein Loch war mit 
einem Saftmal versehen 

In die 6 Löcher mit Saftmalen erfolgten 31 Saugreaktionen, in die 
7 Löcher ohne Saftmale erfolgten 7 Saugreaktionen. 

Ergebnis. Durch die Fütterung der Tiere aus Löchern mit den oben 
beschriebenen strichförmigen Saftmalen kommt eine Bindung der Tiere 
an die Zeichnung zustande, die das Interesse der Tiere für Löcher mit der- 

Planta Bd. 10. 18a 
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artigen Zeichnungen stark erhôht und ebenso das für gewühnliche Futter- 
lécher, auch wenn sie ebenso reichlich Zuckerwasser bergen, stark her- 
absetzt. 

Dorsiventrale Strichsaftmale. Bei ihnen fanden sich nur auf der einen 
Seite des Futterloches Strahlen von 3—8 mm Lange. Sie wurden auf 
H.P. 4 als Grundfarbe mit tiefschwarzer Tinte ‚‚Scribtol‘‘ (GünTHER- 
WAGNER) angefertigt (Abb. 11). Als Tiere dienten die schon in voriger 
Versuchsreihe verwendeten, die bereits an radiäre Saftmale gebunden 
waren. 

Prüfversuch (7. Juli 10.59—11.16 Uhr). Eine 14 - 8,3 cm große Ver- 
suchstafel mit H.P.4 als Grundton trug 14 Futterlöcher mit Zucker- 
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Abb. 11. Versuchstafel mit dorsiventralem Strichsaftmal. 


wassernäpfchen. 7 davon zeigten oben beschriebene dorsiventrale 
Saftmale. 
Die 7 Löcher mit Saftmal erreichten 66 Saugreaktionen 
m „ ohne Re E 32 i 

Dorsiventrales Saftmal ohne Futterloch : 

Prüfversuch (7. Juli 11.43—11.52 Uhr). Die Versuchstafel war mit 
7 Saftmalen ohne Lécher in regelloser Verteilung versehen. Trotz des 
Mangels an Futterléchern wurden iiber den 7 Saftmalen 35 Riisselreak- 
tionen ausgeführt, während über dem saftmalfreien Untergrund nur 
4—5 solche Reaktionen erfolgten. 

Priifversuch (7. Juli 18.18—18.30 Uhr). Auf einer 12,5-6,5 cm 
großen Tafel befanden sich 8 Saftmale ohne Löcher, auf denen 50 Riissel- 
reaktionen stattfanden. Sonst wurden noch 3 Rüsselreaktionen über saft- 
mallosen Stellen des H.P. 4 und 3 über einem kleinen RiB am Ende des 
H.P. 4-Papieres ausgeführt. Die Riisselreaktionen wurden stets so voll- 
zogen, daß der Rüssel die Stelle absuchte, nach der die Saftmalstrahlen 
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konvergierten, wo also bei Zuckerwasserversuchen das Futterloch ange- 
bracht war. 


Ergebnis. Die dorsiventralen Saftmale wirken in gleicher Weise auf 
die Hummeln wie die radiären durch das Zustandekommen einer opti- 
schen Bindung des Tieres an die Zeichnung. Von besonderem Interesse 
mag dabei sein, daß das Konvergieren der Strahlen allein, ohne daß ein 
Futterloch vorhanden ist, wohl mit Hilfe des Ortsgedächtnisses, den Tieren 
die Richtung für die Rüsselreaktion vorschreibt. Dieses Verhalten haben 
diese ‚‚Strichsaftmale‘‘ vor den Farbflecksaftmalen voraus; denn in den 
Versuchen mit letzteren konnte bei den pfeilförmig gestalteten gleich- 
schenkligen Dreiecken, die als Saftmal dienten, keine Dressur an die zum 
Futterloch zeigende Spitze erzielt werden. — 

Die oben verwendeten Zeichnungen waren stets dunkler als die 
Grundfarbe. Nun kommt bei Blüten auch vor, daß Saftmale heller sind 
als die Kronblattfarbe. Es entsteht die Frage, ob auch solche Saftmale 
die gleiche ökologische Wirkung haben, wie die oben besprochenen. 

Die Versuche wurden in direktem Anschluß an die letzten Unter- 
suchungen ausgeführt. Als Grund- und Dressurfarbe diente H.P. 4, als 
Saftmalfarbe weiß. Das Saftmal wurde in dorsiventraler Form mit 
weißer Tusche aufgezeichnet. 

Prüfversuch (8. Juli 11.30—11.37 Uhr). Die Versuchstafel (10 - 7,5cm) 
trug 7 Saftmale ohne Löcher, über denen 5 Rüsselreaktionen stattfanden. 
Außerdem erfolgten noch 5 Rüsselreaktionen über anderen Stellen des 
H.P.-Grundes. 

Dressurversuch (8. Juli 12.06—12.19 Uhr). Auf einer 11 - 8,5cm großen 
Versuchstafel befanden sich 10 Löcher mit Zuckerwassernäpfchen und 
Saftmalen in regelloser Verteilung. 69 Saugreaktionen wurden ausgeführt. 

Prüfversuch (8. Juli 12.20—12.33 Uhr). Als Versuchstafel diente die 
von vorigem Prüfversuch. Doch erhielten die Saftmale Löcher. Außerdem 
wurden noch zwischen den Saftmalen 7 Löcher angebracht. Es erhielten 


7 Löcher mit Saftmal 60 Saugreaktionen 
7 „ ohne vs 5 „ 


Das Ergebnis des letzten Prüfversuches zeigt, wie die schon an 
gleichgestaltete Saftmale dressierten Tiere sich rasch von Schwarz an 
Weiß umgewöhnen, und wie derartige Saftmalzeichnungen von Wirkung 
sind, auch wenn sie eine viel hellere (weiße) Farbe als die Grundfarbe 
besitzen. 

Für die letzte Gruppe von Versuchen, wo mit Tusche ausgeführte 
Zeichnungen den Tieren ausgesetzt wurden, muß noch der Nachweis er- 
bracht werden, daß die Versuchsergebnisse tatsächlich das Ergebnis der 
optischen Wirkung der Saftmale waren und nicht etwa durch eine che- 
mische Wirkung, die von der Tusche ausgegangen sein konnte, bedingt 

18* 
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waren. Es ist ja eine derartige Duftwirkung schon im Hinblick auf die 
vollständige Übereinstimmung der Ergebnisse mit denen der Farbfleck- 
saftmaluntersuchungen höchst unwahrscheinlich. Den experimentellen 
Beweis lieferte folgender 

Kontrollversuch (8. Juli 17.43—17.56 Uhr). Eine Versuchstafel 
(12-6,3 cm) mit H.P.7 als Grundfarbe trug 14 Löcher. 7 davon waren 
mit weißen, dorsiventralen Saftmalen versehen. Die ganze Versuchstafel 
wurde nach ihrer Fertigstellung mit einem 6,5 cm breiten Streifen aus 
Glaspapier, das auf der Rückseite der Tafel festgeklebt war, überzogen. 
Die Tiere waren während des Versuches sehr lebhaft. Ihre Bewegungen 
auf der Versuchstafel litten nur sehr unter der zu glatten Oberfläche des 
Glaspapieres, auf dem sie keinen Halt finden konnten. Trotzdem er- 


folgten über den 
7 Löchern mit Saftmalen 19 Rüsselreaktionen 
7 = ohne fa 3 = 


Der Versuch spricht einwandfrei gegen eine störende chemische Wir- 
kung der verwendeten Tusche und läßt nur die Möglichkeit einer rein op- 
tischen Sinnesreizung zu. 

Wirkung von Tüpfelsaftmalen auf Hummeln. 

Im folgenden soll untersucht werden, ob auch das gehäufte Auftreten 

von Farbtüpfeln zu optischen Bindungen der Hummeln führen kann. 


















































Abb. 12. Versuchstafel mit Tüpfelsaftmal (5. VII. 16%), 


Die folgenden Versuche wurden zwischen die Untersuchungen über 
Strichsaftmale eingeschaltet. Die Versuchstiere waren an H.P.7 dres- 
siert und hatten gelernt, unter einer Anzahl von Futterlöchern solche mit 
rotem Strichsaftmal anderen ohne dies vorzuziehen. 

Prüfversuch (5. Juli 16.03—16.11 Uhr). Als Versuchstafel diente 
graue Wellpappe von den Ausmaßen 18 - 9,5 cm (Abb. 12). Auf ihr be- 
fanden sich seitlich je 2 Rechtecke (3,7 - 2,3 cm) und in der Mitte 2 Qua- 
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drate (2,5 - 2,5 cm), alles aus H.P. 7, von denen das eine zum anderen um 
45° verdreht war. Je 1 Rechteck und 1 Quadrat erhielten 2 Futterlécher 
mit Zuckerwassernäpfchen, das andere Rechteck und andere Quadrat 
waren mit 3 Futterlöchern und Zuckerwasserlöchern versehen. Auf jedem 
der Felder war 1 Futterloch von 11—15 roten Punkten (von etwa bis 
1 mm Durchmesser) aus roter Pelikantinte umgeben. Die Fläche, über 
die sich die Punkte verteilten, nahm eine Scheibe von 8—10 mm Durch- 
messer ein. Nur das Rechteck mit den 3 Futterléchern zeigte zwei solcher 
Saftmale. Es entfielen auf 


5 Lécher mit Saftmal 74 Saugreaktionen 
5 > —<—_ » _. 99 


Fortsetzung (16.16—16.23 Uhr). Versuchstafel um 180° gedreht. 
Auf den 5 Léchern mit Saftmal erfolgten 28 Saugreaktionen, auf den 
5 Léchern ohne Saftmal erfolgten 19 Saugreaktionen. 


Ergebnis. So haben also auch die Tiipfelsaftmale die gleiche Wirkung 
auf die Tiere wie die übrigen. Sie sind imstande optische Bindungen der 
Tiere zu erregen, die zur leichteren Auffindung des Futters fiihren. 


Saftmal und Bliitenform. 

Die bisherigen Untersuchungen über die Wirkungsweise der Saft- 
male wurden so durchgeführt, daß die Tiere auf Versuchstafeln von einer 
bestimmten Grundfarbe gefiittert wurden. Die Versuchstafeln wiesen 
eine Anzahl von Futterléchern (bis 14) auf, von denen ein Teil mit einem 
Saftmal versehen war. Die Auffindung der Futterlécher ohne Saftmal 
war bei ihrer Kleinheit und unregelmäßigen Anordnung erst nach 
längerem Suchen möglich. Die Anbringung von Saftmalen erhöhte durch 
das Eintreten einer optischen Bindung sowohl wie durch die nun größere 
Augenfälligkeit der Futterstelle die Besucherzahl. Das Saftmal war so- 
mit ökologisch wertvoll. 

Diese Ergebnisse dürfen nicht ohne weiteres auf Blüten übertragen 
werden. Bei den obigen Versuchen lag eine große Farbfläche ohne wei- 
tere Gliederung mit vielen kleinen Futterlöchern vor, deren Anordnung 
höchst unregelmäßig und ständig wechselnd war. Bei den Blumen da- 
gegen findet sich (in der Regel) nur ein Futterloch, das in einer bestimm- 
ten Blütenform, bei radiären Blüten noch dazu in deren Mitte liegt. 
Wenn in derartigen radialen Blüten noch radial, also nach dem Blüten- 
eingang (Futterloch) verlaufende Saftmalstrahlen vorhanden sind, so 
liegt die Vermutung nahe, daß die Blütenbesucher einzig und allein schon 
durch die radiale Form der Blüte nach der zentralen Öffnung geführt 
werden, und daß der weitere Besitz eines radialen Saftmals ein höchst 
überflüssiger ist. 

Um diese Frage experimentell entscheiden zu können, galt es erst in 
Versuchen festzustellen, ob bei Papiersternen, die an Blütenumrisse er- 

Planta Bd. 10, 18b 
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innerten, eine Bindung der Hummeln an ein zentrales Futterloch zu- 
standekommen kann. 
Radiale Bliiten. 

Es wurden aus H.P. 12 sechsstrahlige Sterne geschnitten, die einen 
Durchmesser von 2,5 cm besaßen. In der Mitte war ein Loch angebracht, 
das zum Futternäpfchen führte. Aus solchen Modellen wurden die Tiere 
erst gefüttert. Später erhielten sie gleichaussehende Sterne, aber ohne 
Zuckerwasser vorgesetzt, die außer dem zentralen Loch noch peripherisch 
auf einem der Strahlen des Sternes ein Loch enthielten (Abb. 13). Beim 
Besuche dieser Löcher mußte sich entscheiden, ob die Tiere nur ,,Loch 
auf blauem Untergrund‘ suchten oder ob sie das ,,Loch in der Mitte 
des Sternes’‘ bevorzugten. Die Löcher waren natürlich gleichgroß (mit 
demselben Werkzeug gestanzt) und damit auch ,,an sich“ gleich auffällig. 

Der Versuch wurde mit einer geringen Schar von Tieren (8) durchge- 
führt. Doch war ihr Benehmen so klar und deutlich, daß aus ihrer ge- 
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Abb. 13. Blütensterne mit zentralem und exzentrischem Loch. 














ringen Anzahl kein Einwand gegen das Versuchsergebnis gemacht werden 
konnte. 

ö der Tiere waren schon an den Untersuchungen über die Farb- 
flecksaftmale beteiligt, 3 waren neu gefangen. Vor Beginn der folgenden 
Versuche wurden die Hummeln auf H.P. 13-Quadraten gefüttert. 

Fütterung (11. September 16.15 Uhr). Auf einem 20-4 cm großen 
Stück grauer Wellpappe befanden sich 5 Sterne aus H.P. 12 von oben be- 
schriebener Form. In ihrer Mitte führte ein Futterloch zu einem Zucker- 
wassernäpfchen. Die Tiere beteiligten sich sehr lebhaft an der Fütterung. 

Prüfversuch (11. September 17.53—17.57 Uhr). Die Versuchstafel 
trug auf weißem Grund (dem Weiß der H.P.-Serie) 4 Sterne aus H.P. 12 
ohne Löcher. Zuckerwassernäpfchen waren vorhanden, doch noch unge- 
füllt und durch den darüber befindlichen lochlosen Stern unzugänglich. 
Die Tiere liefen erst lebhaft über die Tafel, aber nur ein einziges Mal er- 
folgte eine Rüsselreaktion über einem Stern. Nach einigen Minuten ver- 
ließen die Hummeln den Versuchsplatz. 

Fütterung (11.Septembe: 18.01 —18.05 Uhr) auf der Tafel von der vor- 
hergehenden Fütterung. 

Prüfversuch (11. September). Als Versuchstafel wurde die vom 
1. Prüfversuch benutzt. Doch wurden die Sterne in ihrer Mitte und peri- 
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pher an je einem Strahl (bei jedem Stern an einem anderen!) mit einem 
Loch ohne Zuckerwasser versehen. In 5 Fällen fand über dem Stern eine 
Rüsselreaktion statt, in 9 Fällen wurde der Rüssel in das zentrale und 
in 1 Fall in das periphere Loch eingeführt. 

Fütterung (11. September 18.15 Uhr). Die Tiere wurden auf der Tafel 
von vorigem Versuch mit Zuckerwasser gefüttert. Letzteres befand sich 
nur im zentralen Loch. In den zentralen Löchern fanden 6 Saugreak- 
tionen statt, in den peripheren 0. 

Fütterung (12. September 15.55—16.15 Uhr). Fütterung der Tiere 
auf der vorigen Versuchstafel. Dabei fanden über den Sternen 3 Rüssel- 
reaktionen statt. 37mal wurde in einem zentralen Futterloch gesaugt, 
Omal in einem (zuckerwasserlosen) peripheren. 

Prüfversuch (12. September 17.11—17.24 Uhr). Die Versuchstafel 
(15-3,5 cm) trug auf weißem Grund 5 Sterne (H.P. 12) mit je einem 
peripheren und zentralen Loch ohne Zuckerwasser. Es fanden 

62 Saugreaktionen in den zentralen Löchern 
11 Rüsselreaktionen vor den zentralen Löchern 
3 Saugreaktionen in den peripheren Löchern 
statt. 

Ergebnis. Die Prüfversuche vom 11. und 12. September zeigen deut- 
lich, daß Tiere, die aus Futterlöchern, die sich in der Mitte von Sternen 
befanden, gefüttert wurden, fast nur diese zentralen Löcher besuchten, 
auch wenn sie ohne Zuckerwasser waren, und daß sie peripher gelegene 
Löcher vollständig vernachlässigten. Ob hier allerdings ein den Tieren 
vielleicht angeborener Trieb, sich dem Mittelpunkt solcher Objekte zu- 
nächst zuzuwenden, oder ein Dressurergebnis vorliegt, wurde nicht unter- 
sucht. Es genügte zunächst die Tatsache, daß bei radiären Sternen das 
zentrale Futterloch auch ohne nähere Markierung durch Zeichnung oder 
Farbe immer wieder aufgesucht und aufgefunden, und daß periphere 
Löcher vernachlässigt werden. 

So werden also bei radiären Blüten die Hummelbesucher schon durch 
die Symmetrie der Blüte nach dem Zentrum, dem Ort der Geschlechts- 
organe wie des Honigs, geleitet, ohne daß noch besondere ‚Wegweiser‘ 
dazu nötig wären. 

Theoretisch wäre es aber immer noch möglich, daß unter radiären 
Blüten von gleicher Form und Farbe solche mit radiär verlaufenden Saft- 
malstreifen vor solehen ohne die letzteren aus Gründen, die uns zunächst 
nicht bekannt sind, von den Bestäubern bevorzugt würden. 

Zur Entscheidung der Frage wurde eine weitere Versuchsreihe ange- 
stellt. Dazu dienten 25—30 Tiere, die am 12. September in der Dresdener 
Heide auf Cirsium lanceolatum gefangen waren. Ihre Zahl wurde durch 
5 Tiere aus den obigen Versuchen vermehrt. Diesen Tieren wurden auf 
einer weißen Tafel mehrere blaue Sterne aus H.P. 13 geboten (siehe 
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Abb. 14). Die Sterne waren grôBer (3,3—3,5 cm im Durchmesser) als die 
oben verwendeten. Ein zentral gelegenes Loch fiihrte nach den Futter- 
näpfehen, die hier viel größer und inhaltsreicher waren als bei den bis- 
herigen Versuchen. Die Eingangsôffnung, das Futterloch, behielt jedoch 
seine bisherige GrôBe. Die Hälfte der Sterne besaB pro Zipfel 3 nach dem 
zentralen Loch hinführende weiBe Linien, ein radiales Strichsaftmal. In 
der Anordnung wechselte stets ein derartiger Stern mit Saftmal mit 
einem ohne Saftmal ab. In allen ,,Bliiten‘‘ wurde Zuckerwasser geboten. 
Es sollte so ermittelt werden, ob derartige Sterne mit radialem Saftmal 
vor solchen ohne radiales Saftmal von den Besuchern bevorzugt würden. 

Prüfversuch (13. September 19 Uhr). Auf einer 17-7 cm groBen 
Wellpappe mit weißem Überzug waren 8 Sterne (H.P. 13), 4 mit und 4 
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Abb. 14. Blütensterne mit radiärem Strichsaftmal. 


ohne Saftmal angebracht. Alle führten Zuckerwasser. Von sämtlichen 
Tieren beteiligten sich nur 2 an dem Versuch. Sie fiihrten auf den 
4 Sternen mit Saftmal 1 
4 » ohne „, 10 Saugreaktionen aus. 
Wiederholung mit der gleichen Versuchstafel, der aber 2 Sterne ab- 
geschnitten waren (14. September 15.00—15.17 Uhr). 
Auf 3 Sternen mit Saftmal erfolgten 40 Saugreaktionen 
» 3 » ohne , he 16 iy 
Priifversuch (14. September 16.25—16.36 Uhr und 16.39—16.53 Uhr). 
Die Versuchstafel (13-7,5 cm) war mit 8 Sternen (4 mit, 4 ohne Saftmal) 
besetzt. Bei zweimaliger Füllung erfolgten insgesamt auf 
4 Sternen mit Saftmal 40 Saugreaktionen 
mt” ohne ,, 58 > 
(18.02—18:25 Uhr). 
Auf 4 Sternen mit Saftmal 26 Saugreaktionen 
» 4 = a oe re 
(15. September 10.58—11.03 Uhr). 
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Auf 4 Sternen mit Saftmal 15 Saugreaktionen 
a4 oo Ré re 12 ws 

Priifversuch (15. September 11.02—11.07 Uhr). Die Versuchstafel 
war 18-8,5 cm groß und trug 8 Sterne, 4 mit und 4 ohne Saftmal. Auf die 

4 Sterne mit Saftmal entfielen 23 Saugreaktionen 
ee oy eines: 5 22 nr 
(15. September 11.08—11.19 Uhr). Auf die 
4 Sterne mit Saftmal entfielen 29 Saugreaktionen 
A a. = 21 = 
(15.25—15.30 Uhr). Auf die 
4 Sterne mit Saftmal entfielen 15 Saugreaktionen 
4 „ ohne ,, of 24 mr 

Ergebnis. Insgesamt stehen in den obigen Versuchen 179 Saugreak- 
tionen auf Sternen mit Saftmal 198 Saugreaktionen auf Sternen ohne Saft- 
mal gegeniiber. Sterne mit radial verlaufenden Strahlen werden also von 
den Hummeln vor solchen ohne Strahlen nicht bevorzugt. Infolge der 
radialen Symmetrie des Sternes erfolgt das Auffinden des Futterloches 
so leicht, daß Saftmale vollständig überflüssig sind. Eine ökologische 
Bedeutung kann also solchen Saftmalen radialer Blüten nicht zugespro- 
chen werden. 

Dorsiventrale Blüten. 

Bei dorsiventralen Blüten liegen die Verhältnisse schon kompli- 
zierter. Der Eingang zum Blüteninneren liegt nicht mehr im Mittelpunkt 
einer strahligsymmetrischen Figur 
(siehe Viola tricolor!). Oft ist er voll- 
ständig verdeckt oder sogar verschlos- 
sen (Linaria vulgaris), so daß das Auf- 
finden des Honigs den Tieren erst nach 
längerem Suchen möglich ist. Vielfach 
finden sich in solchen Fällen Saftmale 
vor, die den Eingang in die dorsiven- 
trale Blüte kennzeichnen. 

Die Untersuchung der Wirkungs-  “éicisattmal in exzentrischer Lage. 
weise derartiger Saftmale wurde fol- 
gendermaßen durchgeführt. Den Tieren aus der letzt angeführten Ver- 
suchsreihe, die also auf radiären Sternen zum Teil mit und zum Teil ohne 
Saftmal gefüttert waren, wurden ebensolche Sterne (siehe Abb. 15) im 
Ausmaß 3,5—4 cm Durchunesser auf weißem Grund geboten. Sämtliche 
Sterne besaßen 2 Futterlöcher, doch ohne Näpfchen und demnach natür- 
lich auch ohne Zuckerwasser. Das eine Loch war im Zentrum des Sternes, 
das andere peripher auf einem der Sternstrahlen angebracht. Bei man- 
chem der Sterne war das periphere Loch von weißen Saftmalstrichen um- 
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geben. So entstand ein seinem UmriB nach radiärer, seiner Farbe und 
Zeichnung nach dagegen dorsiventraler Stern. Da die Tiere bisher nur 
aus zentraler Futterstelle mit und ohne Saftmal Zuckerwasser gesaugt 
hatten, und da aus den Priifversuchen vom 11. und 12. September her- 
vorging, daB derartig gefiitterte Tiere periphere Futterlécher zugunsten 
der zentralen vernachlässigen, so entstand die Frage, ob auch bei diesen 
Modellen „der Mittelpunkt der radialsymmetrischen Form‘ dem ,,Mittel- 
punkt der dorsiventralen Färbung und Zeichnung‘ (peripheres Loch) vor- 
würde. 

Prüfversuch (15. September 12.25—12.37 Uhr). Auf einer Versuchs- 
tafel (17-8 cm) von weißem Grund befanden sich 6 Sterne von oben ge- 
schilderter Beschaffenheit, 3 davon besaßen an ihrem peripheren Futter- 
loch Saftmalstreifen. Ihre Anordnung war nicht regelmäßig. So waren 
einerseits 2 Sterne mit Saftmal neben 2 Sternen ohne Saftmal zu finden. 
Das Ergebnis war folgendes: 

Es entfielen auf 

6 zentrale Löcher 24 Saugreaktionen 
3 periphere Löcher mit Saftmal 20 x 
3 periphere Löcher ohne Saftmal 3 x 

Prüfversuch (15. September 15.31—15.42 Uhr). Auf einer 15-7 cm 
großen Tafel mit weißem Grund befanden sich 5 Sterne. 2 davon hatten 
am peripheren Futterloch ein Saftmal. Es erzielten: 


5 zentrale Löcher 80 Saugreaktionen, pro Loch 16, 
2 pe » mit Saftmal 30 - ne 
3 ” » ohne ” 4 ”? LE] „ 1,3. 


Ergebnis. Die Versuche zeigen deutlich, wie bei Sternen mit peri- 
pherem Saftmal trotz der vorhergehenden Fütterung aus dem zentralen 
Futterloch eine starke Ablenkung der Besucher nach dem peripheren Loch 
eintritt, während bei Sternen ohne Saftmal das periphere Loch nur ge- 
legentlich besucht wird. So kann das Saftmal bei dorsiventralen Blüten 
eine ökologische Bedeutung gewinnen, die ihm bei radiären Blüten mit 
zentralem Eingang abzusprechen ist. 


Die räumliche Wirkung von Blüten auf Hummeln. 


In den bisherigen Untersuchungen wurden als Versuchstafeln oder 
Blütensterne stets zweidimensionale Gebilde verwendet, die nur ein zu 
ihrer Fläche ganz verschwindend kleines Futterloch gezeigt haben. Die 
natürlichen Blüten stellen aber nur in den allerwenigsten Fällen solche 
flächenhafte Gebilde vor. Gewöhnlich ist bei ihnen die 3. Dimension 
ebenso verwirklicht. Insbesondere die Hymenopterenblumen sind ja ge- 
rade durch die so stark ausgeprägte Tiefe gekennzeichnet, indem sie eine 
Röhre besitzen, in der nur ganz langrüsselige Taginsekten, wie Bienen, 
Hummeln und andere bis zum Honig vorzudringen vermögen. In der 
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älteren Literatur findet sich zuweilen auch angegeben, daß die Hymeno- 
pteren solche Röhren- oder Glockenblüten Scheibenblüten vorziehen 
würden. Inwieweit das richtig ist, kann ich bis jetzt noch nicht ent- 
scheiden. Aber ich halte diese Ansicht für durchaus möglich; denn in 
meinen Versuchen benahmen sich Hummeln, die nicht aus Röhrchen, 
sondern auf einer ebenen Fläche, die mit Zuckerwasser betropft war, ge- 
füttert wurden, sehr unbeholfen. Der Rüssel der Tiere ist dazu zu lang, 
besonders etwa bei Bombus hortorum, und so vermochten sie oft nur ganz 
schwierig und erst nach längeren Anstrengungen den Tropfen aufzu- 
saugen. Ihr Körperbau erfordert ‘es geradezu, die Nahrung aus Vertie- 
fungen herauszusaugen. 

Wenn die Räumlichkeit 
der Futterquelle eine zwar 
nicht unerläßliche, so doch 
sehr günstige Bedingung für 
die Nahrungsaufnahme ist, 
so führt schon dieser Um- 
stand zu der Vermutung, 
daß die Hummeln auch 
„räumlich“ sehen können, 
und daß der so entstandene 
räumliche Eindruck beim Su- 
chen der Futterstelle eine 
Rolle spielt. Dieser ,,räum- 
liche Faktor“ scheint mir bis- 
her zu wenig beachtet worden 
zu sein. Die räumliche Aus- 
dehnung tritt ebenso als op- Abb. 16. Röhrenblütenmodell mit ,,groBer Tiefe‘. 
tischer Faktor an die Besu- 
cher heran, wie die zweidimensionale Form, die Farbe und Zeichnung. 
Ob nun allerdings Hummeln imstande sind, Tiefen zu empfinden, mul; 
erst auf experimentellem Wege entschieden werden. 

Die Untersuchungen wurden als ein Teil der Versuchsreihe über die 
Wirkung der Farbdreiecke als Saftmal am 1. und 2. September ausge- 
führt. Die Tiere waren auf H.P. 5 dressiert und hatten gelernt, aus auf 
einer flachen Tafel befindlichen Löchern mit Dreieckssaftmalen aus 
H.P. 4 zu saugen. 

In dem folgenden Versuch (1. September 17.15—17.30 Uhr) wurden 
den Tieren zweilippige Röhrenblüten (siehe Abb. 16), die aus H.P. 5 ge- 
fertigt waren, geboten. Die Modelle bestanden aus einer etwa 22 mm 
langen konisch verlaufenden Röhre, deren vorderes Ende etwa 12 mm 
Durchmesser hatte, in eine 20 mm lange und 15 mm breite Oberlippe und 
eine 25 mm lange und 15 mm breite Unterlippe direkt und ohne Biegung 








276 H. Kugler: 


oder Knickung überging. Ober- wie Unterlippe waren nach rückwärts ge- 
krümmt. Das Hering- Papier war einfach genommen, so daB die Bliiten- 
farbe nur auf der Innenseite vorhanden war, während die AuBenseite die 
weiße Farbe der Papierrückseite zeigte. Durch das Rückbiegen der bei- 
den Lippen war jedoch von der Außenseite nur ganz wenig zu sehen. 
Unten an der Blüte war mittels Syndetikons (über Duftwirkung siehe in 
der Einleitung!) ein 10—15 em langer Eisendraht zu Befestigungs- 
zwecken angebracht. Die Unterlippe trug 5—10 mm vor Beginn der 
Röhre ein Futterloch von der üblichen Größe, doch ohne ein darunter 
befindliches Napfchen. Von den 6 Modellen, die bei dem Versuch zur 
Aufstellung gelangten, hatten 3 vor dem Loch auf der Unterlippe ein 
Farbdreieck aus H.P. 4 mit den Seiten 16, 9, 16 mm. Die Spitze des Drei- 
ecks war gegen das Loch und die Röhre gekehrt. 

Die Blüten wurden in 2 Reihen zu je 3 aufgestellt. In der vorderen 
Reihe waren nur Modelle mit Saftmalen, in der hinteren nur solche ohne 
Saftmale vorhanden. 

Es mußte sich so die Frage entscheiden, wie sich die Tiere, die bisher 
nur an Farbflächen gewöhnt waren, diesen räumlichen Modellen gegen- 
über benehmen, ob sie das Futterloch ohne bzw. mit Saftmal auf der 
Unterlippe beachteten, oder ob sie der Röhre zustrebten. 

















Tabelle. 
1 | 2 | 3 4 | 5 | 6 . 
mes ohne Saftmal mit Saftmal ae 
Rüsselreakt. in der Röhre 6 13 _ 3 9 1 32 
Rüsselreakt. über Saftmal 
a. . . . . :. — — — 3 5 2 10 














Das Benehmen der Tiere war, wie die beigegebene Tabelle zeigt, ein- 
deutig. Trotz der groBen, hell beleuchteten Unterlippe (mit 25 und 15 mm 
als größten Durchmesser!), die als sehr geeigneter Anflugsplatz diente, 
führte keines der besuchenden Tiere bei den Modellen ohne Saftmal auf 
einer Lippe eine Rüsselreaktion aus. Das Interesse der Hummeln war 
vom ersten Betreten der Blüte an der sich verengenden Röhre zuge- 
wendet. Sie drangen mit ihrem Kopf voraus in die Blütenröhre und 
streckten den Rüssel. Die Rüsselreaktion erfolgte beim Eindringen be- 
reits oft, bevor das Tier mit dem Kopfe die Wand berührt hatte, so daß 
kein mechanischer, sondern nur ein optischer Reiz die Reaktion veran- 
laßt haben kann. Es ließe sich ja denken, daß ein Blütenbesucher, wenn 
er mit dem ganzen Kopfe nicht mehr weiter vordringen kann, wenigstens 
den Rüssel noch vorstreckt. Dabei könnte der Reiz dazu von der mecha- 
nischen Wirkung des Hindernisses ausgehen, das bei der Gestalt der 
Röhre gewissermaßen nur in Form eines Ringes auf den Kopf einwirkt, da 
dessen mittlerer Partie keine Hemmungen entgegentreten, ein Umstand, 
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der zum Impuls zur Rüsselreaktion werden könnte. Doch spricht gegen 
eine derartige mechanische Auffassung die schon oben angeführte Beob- 
achtung. Außerdem wäre es auch unverständlich, warum sich die Tiere 
mit solchem Interesse der Röhre zuwandten, wenn sie diese nur als Farb- 
fläche wahrnehmen könnten, da sie ja doch zur größeren und gleich- 
farbigen Unterlippe keine Neigung bekundeten. Auch das auf der Unter- 
lippe befindliche Futterloch wurde in keinem Fall beachtet. Es bleibt so 
nichts anderes übrig, als das Streben der Tiere nach der Röhre auf die 
Tiefenwirkung zurückzuführen und den Hummeln die Fähigkeit zum 
„räumlichen Sehen‘ zuzuschreiben. 

Die Ergebnisse auf den mit Saftmalen versehenen Modellen waren im 
wesentlichen nicht von den obigen verschieden. Die Tiere zeigten großes 
Interesse für die Röhre und drangen unter Vollführung der Rüsselreak- 
tion in sie ein. Nur war bei diesen Versuchen die Röhre nicht der einzige 
Anziehungspunkt. Daneben fanden noch mehrere Saug- und Rüssel- 
reaktionen an den mit Farbdreieck versehenen Löchern der Unterlippe 
statt, auf die die Tiere ja dressiert waren. So vermochte das Saftmal zwar 
einen Teil des Interesses der Besucher auf sich zu ziehen — und darin liegt 
ein neues Ergebnis der ökologischen Wirkung von Saftmalen bei dorsi- 
ventralen räumlichen Blütenmodellen —-, es war aber nicht imstande, bei 
einem neu hinzutretenden räumlichen Faktor die Tiere so an sich zu bin- 
den, wie das etwa bei zweidimensionalen Feldern oder Sternen der Fall 
gewesen ist. 

Der Tiefenwirkung kommt noch ein weiterer Vorzug zu. Sie ist der 
einzige Faktor, der unter den hier zur Untersuchung gelangten ,,an- 
lockend‘‘ wirkt. Ich verstehe darunter eine anziehende Beeinflussung von 
„Neulingen‘“, also Tieren, die zum ersten Male in den Kreis des ihnen 
noch fremden Objektes kommen. Die im laufenden Versuch verwendeten 
Hummeln waren vorher noch nie mit einem räumlichen Modell in Be- 
rührung gekommen. Trotzdem wandten sie sich der Tiefe der Röhre zu, 
und dieses Streben vermochte sogar der so starken Bindung an die Farb- 
flecksaftmale gleichzukommen (siehe z. B. das Protokoll des Prüfver- 
suches vom 31. VIII.!). Grundfarbe und Saftmal wirken erst nach dem 
Hinzukommen einer optischen Bindung anziehend, die Tiefe der Blüte 
dagegen ohne vorausgegangene Erfahrung. Die Farbe wirkt auf Ent- 
fernung, die Tiefe wohl wahrscheinlich erst in unmittelbarer Nähe vor 
dem Objekt. So halte ich diese Tiefenwirkung der Blumen mit für einen 
Hauptfaktor beim Besuch durch Hummeln. Weitere Untersuchungen 
darüber sind in Aussicht genommen. 

Zur weiteren Untersuchung dieser ,,Tiefenwirkung‘‘ wurden in einem 
folgenden Versuch ebenfalls dreidimensionale Modelle benutzt, die aber 
infolge ihres speziellen Baues nur eine ganz geringe Tiefenwirkung auf das 
menschliche Auge ausübten. Sie waren auch aus H.P.5 gefertigt (Abb. 17). 
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Auf einer ovalen Unterlippe von 23 mm größtem Längen- und Brei- 
tendurchmesser, die auf beiden Seiten schwach aufwärts gekriimmt war, 
stand eine kleine, 10mm hohe und 10mm breite Oberlippe in senkrechtem 
Winkel nach oben. Letztere war vollständig flach. An den Berührungs- 
stellen der beiden ,,freien Kronlappen‘ entsprang die Blütenröhre als 
konisch verlaufendes, 22—23 mm langes, an der vorderen Öffnung 
3—4 mm breites Gebilde. Ein Ubergang vom freien Teil der Krone in die 
Röhre war nicht vorhanden, vielmehr legte sich letztere in rechtem 
Winkel an die Oberlippe an. Auf dieser Eigenart beruhte auch die oben 
geschilderte geringe Tiefenwirkung auf das menschliche Auge im Gegen- 
satz zu den früher verwendeten Modellen, wo der freie Teil der Krone 
kontinuierlich in die eigentliche Röhre überging und dadurch zur starken 
Betonung der 3. Dimension führte. Auf 
der Unterlippe befand sich ein Futterloch, 
das in ein Glasnäpfchen führte. Das Näpf- 
chen war in ein Stückchen Wellpappe, das 
auf die Unterseite der Blüte geklebt war, 
gesteckt und trug einen eingeschmolzenen 
Draht zur Befestigung des ganzen Model- 
les. Das Futterloch saß bei verschiedenen 
Blüten an verschiedenen Stellen der Unter- 
lippe. Bei 3 von den 6 Blüten trug es ein 
Farbdreieck (H.P. 4) von den Seitenlängen: 
12, 6, 12 mm. Die Glasnäpfchen blieben 
leer (2. September 19.00—19.15 Uhr). Das 
Benehmen der Tiere auf diesen ,,offenen“ 
Modellen war sofort anders als bei den 
obigen. Das Hauptinteresse galt der Unter- 
lippe. Die nur undeutliche Eingangsöff- 
nung der Réhre wurde allgemein vernachlässigt. Nur viermal streckte 
ein Tier den Riissel in die Réhre. Dagegen erfolgten 13 Saug- und Riissel- 
reaktionen auf den Löchern mit Saftmal, 3 auf den ohne. 

Das Versuchsergebnis zeigt, daß die Blütenröhre dieser Modelle keine 
besondere Wirkung auf die Hummeln ausübt, daß sich letztere vielmehr 
wie auf zweidimensionalen Futterstellen benehmen, und daß die Tiefen- 
wirkung dieser Modelle auf die Tiere, verglichen mit der der Blüten vom 
1. September, etwa ähnlich gering ist, wie die auf das menschliche Auge. 

Daraus geht hervor, daß die ,,Tiefe“ einer Blüte nur dann als öko- 
logisch wirksamer Faktor in Betracht kommen kann, wenn die Kron- 
blätter allmählich in die Röhre übergehen und nicht etwa in Fällen, wo 
eine scheibenförmige Krone ohne Übergang auf einer mehr oder minder 
langen Röhre sitzt, wie etwa bei Myosotis, Centranthus und anderen. 





Abb. 17. Röhrenblütenmodell mit nur 
„geringer Tiefe‘. 
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Das Saftmalproblem und die Ergebnisse der Versuche. 

Wie aus den obigen Untersuchungen hervorgeht, kann durch wieder- 
holte Nahrungsaufnahme aus Futterstellen, die mit Farbflecken, Strich- 
und Tiipfelzeichnungen versehen sind, eine Bindung der Tiere an diese 
Zeichnungen zustande kommen, die ihnen das Auffinden von Futter- 
léchern erleichtert. Diese Ergebnisse sind ohne weiteres noch nicht auf 
Bliiten anwendbar, da bei Bliiten neben der Grundfarbe und dem Saft- 
mal noch die Flächen- und Tiefenwirkung, ihre radialsymmetrische oder 
dorsiventrale Form als optische Faktoren in Betracht kommen. Auf 
radialen zweidimensionalen Blütensternen ohne Saftmal finden die 
Hummeln eine zentral gelegene Futteröffnung, aus der sie gefüttert wur- 
den, sehr gut und vernachlassigen neben ihr eine weitere peripher ange- 
brachte. Die Form der Bliite allein bedingt hier das Auffinden des Ein- 
ganges und damit des Honigs. So zeigen auch die gleichen Sterne mit 
radial verlaufenden weißen Saftmalstrichen keine Bevorzugung durch die 
Hummeln. Bei radialen Blüten sind Saftmale entbehrlich. Zu dem 
gleichen Ergebnis gelangte ich auch bei den Untersuchungen über die 
Wechselwirkung zwischen Bryonia dioica und der Honigbiene. Kompli- 
zierter ist das Auffinden des Futterloches bei dorsiventralen Blüten, bei 
denen es exzentrisch angeordnet ist. Hier kann eine Saftmalzeichnung 
sehr zur Erleichterung des Auffindens beitragen. 

Einem großen Teil der Hummelblumen kommt bei ihrer glocken-, 
trichter- oder röhrenförmigen Gestalt noch eine gewisse Tiefenwirkung 
zu, die auf die Hummeln eine besonders anziehende Wirkung ausübt, in- 
dem sie bestrebt sind, in derartige Trichter einzudringen und den Rüssel 
zu strecken. Diese „anlockende‘‘ Wirkung von Tiefen ist so groß, daß 
selbst Saftmale, auf die die betreffenden Tiere dressiert sind, in diesem 
„Streben nach der Tiefe‘‘ mehr oder minder vernachlässigt werden. 
Diese ‚„Tiefenwirkung‘‘ hat auch als einziger der hier untersuchten Fak- 
toren eine ,,anlockende‘‘ Bedeutung in dem Sinne, daß Neulinge durch sie 
nach bestimmten Stellen geführt werden; denn die Saftmale wenden sich 
nur an mit ihnen schon vertraute Tiere und spielen nur die Rolle von 
Merkzeichen. Somit dürfte auch bei röhren-, trichter- und glocken- 
förmigen Blüten mit deutlichem offenen Eingang bei ihrer großen ,,Tie- 
fenwirkung‘ ein Saftmal, das nach dem Grunde der Röhre weist, über- 
flüssig sein. Die einzigen Fälle, in denen Saftmalen eine ökologische Be- 
deutung zukommen dürfte, sind demnach: 

1. Blüten ohne deutliche Eingangsöffnung, 
2. Blüten mit sehr stark exzentrisch gelegenem Eingang. 
Doch sind diese Fälle verhältnismäßig selten! 
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UBER DAS OPTISCHE VERHALTEN DER PFLANZENGEWEBE 
IM LANGWELLIGEN ULTRAVIOLETTEN LICHT. 


Von 
P. METZNER. 
Mit 1 Textabbildung und Tafel I—IV. 
(Eingegangen am 19. November 1929.) 


L Einleitung. 

Die meisten Untersuchungen über die biologische Wirkung des ultra- 
violetten Lichtes sind mit der Quarzquecksilberlampe ausgeführt worden, 
die zweifellos die bequemste Quelle starker ultravioletter Strahlung ist. 
Bei langerer Bestrahlungsdauer treten dann an allen lebenden Organis- 
men starke Schädigungen auf, während bei kurzdauernder Belichtung 
auch mancherlei giinstige Wirkungen zu beobachten sind. Schon die 
Zwischenschaltung einer diinnen Glasplatte gewahrt gegen die zer- 
störende Wirkung ausreichenden Schutz — ein Zeichen dafür, daß es sich 
dabei hauptsächlich um die Wirkung der kurzwelligen Strahlen (A < 
300 zu) handelt, die von gewöhnlichem Fensterglas schon in dünner 
Schicht fast völlig absorbiert werden. Die Zellschädigung ist sicher kein 
einheitlicher Vorgang, doch dürfte die Zerstörung von Eiweißkörpern 
dabei eine Hauptrolle spielen; durch eine ganze Reihe von Untersuchern 
— z. B. DREYER und Hansen (9), SCHANZ (44), CLARK (6), SONNE (52) — 
ist auch gezeigt worden, daß Eiweiß in vitro durch die kurzwelligen 
ultravioletten Strahlen besonders leicht denaturiert wird (es erfolgen 
Koagulation bzw. Dispersitätsänderung und Hydrolyse). Mikrophoto- 
graphien im monochromatischen ultravioletten Licht (280 bzw. 275 up) 
haben ferner ergeben (KOEHLER, 26; SCHULZE, 49), daß speziell die Zell- 
kerne das Ultraviolett um 280 uy sehr stark absorbieren. Es ist deshalb 
anzunehmen, daB die Strahlen zunächst den Zellkern — und damit 
natiirlich auch das ganze Zellgeschehen — schädigen. TSCHACHOTIN (55) 
und später SCHLEIP (48) zeigten denn auch an günstigen tierischen Ob- 
jekten mit der von TscHACHOTIN angegebenen , Strahlenstichmethode"", 
daB Bestrahlung des Zellkernes allein besonders leicht zu Schädigungen 
führt, daß aber auch die Plasmahaut sehr empfindlich ist. Andererseits 
ist oft — so von STokLasA (53, 54), KLuyver (25), URSPRUNG und 
BLum (59) — beobachtet worden, daß grüne Pflanzen im Vergleich zu 
tierischen Objekten verhältnismäßig widerstandsfähig sein können. 

Plante Bd. 10. 19 
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Auch hier gibt die Mikrophotographie im ultravioletten Licht die Er- 
klarung: Die Kutikula und die Kutikularschichten sind fiir diese kurz- 
welligen ultravioletten Strahlen so undurchlässig, daB bereits eine maBig 
kutinisierte Membran einen wirksamen Strahlenschutz fiir die darunter 
liegenden Zellschichten darstellt. Das zeigt sich besonders schén an den 
Deplasmolyseversuchen von URSPRUNG und BLum (59). In anderen 
Fällen werden durch Degenerationserscheinungen, in der Epidermis 
braune Stoffe gebildet, die weitere Schädigung tieferliegender Zellen 
verhindern (KLUYVER, 25; STOKLASA, 53). 

Unter normalen Umständen spielt allerdings derart kurzwelliges 
ultraviolettes Licht im Leben der Pflanze keine Rolle, denn selbst im 
Hochgebirge liegt die äußerste Grenze der ultravioletten Strahlung im 
Sonnenlicht bei 289 uu. Es unterliegt aber wohl keinem Zweifel mehr, 
daß auch in der Ebene der ultraviolette Anteil des Sonnenlichtes — der 
sich hier hauptsächlich auf den Bereich von 300—400 uy erstreckt — 
einen nachhaltigen Einfluß auf die Entwicklung der Pflanzen ausübt. 
Gerade in den letzten Jahren — nachdem die Bedeutung des ultra- 
violetten Lichtes für die Entstehung des Vitamins D erkannt worden 
war, und nachdem der Industrie die Herstellung von Gläsern mit erhöhter 
Ultraviolettdurchlässigkeit zu erschwinglichen Preisen gelungen war — 
ist das Interesse für die Wirksamkeit des ultravioletten Lichtes auch im 
Hinblick auf die praktischen Folgerungen gesteigert worden. Es sind 
denn auch eine ganze Reihe von Kulturversuchen — zum Teil mehr vom 
praktischen (z. B. REINHOLD und ScxuLz, 42), zum Teil mehr vom rein 
wissenschaftlichen Standpunkt (z. B. Popp, 41; JAKOBI, 19) aus — unter- 
nommen worden. Wenn auch alle diese Untersuchungen noch gewisse 
Lücken (besonders in der Messung der den Pflanzen gebotenen Strah- 
lungsmenge) erkennen lassen, so hat sich doch durchweg ergeben, daß 
der Ausschluß der ultravioletten Strahlen bis etwa 400 uu gesteigertes 
Längenwachstum, größeren Wassergehalt und geringere Widerstands- 
fähigkeit gegen Schädlinge zur Folge hat. Umgekehrt bewirkt freies 
Sonnenlicht bzw. zusätzliche Beleuchtung mit Strahlen von 300—400 uu 
Wellenlänge gedrungenen Wuchs, größere Widerstandsfähigkeit, erhöhte 
Blühwilligkeit und beschleunigte Entwicklung, während der Endertrag 
nicht wesentlich erhöht zu werden scheint!. Neben diesen mehr allge- 
meinen Feststellungen sind aber noch spezielle Wirkungen auf einzelne 

1 Ich möchte hier nebenbei bemerken, daß sich natürlich nicht alle Pflanzen 
gleich verhalten, und daß auch jahreszeitliche Unterschiede vorhanden sind. So 
zeigte sich bei eigenen Versuchen, daß Salat im Frühjahr unter ultraviolettdurch- 
lässigem Glas im Vergleich zu normalem Gartenglas höhere Erträge gab, während 
im Sommer und Herbst eher das Gegenteil eintrat. Im Hochsommer wird dann 
gerade Dämpfung des Ultravioletts durch gelbliches Glas (entsprechend den Ver- 


suchen von SCHANZz, 45, 46) bessere, d. h. saftigere und größere Köpfe ergeben — 
freilich auf Kosten des Vitamingehaltes. 
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Lebensvorgänge beobachtet bzw. erschlossen worden. So fanden Hic- 
GINS und SHEARD (17), daß Keimung und Wachstum der Gurke durch 
ultraviolette Strahlen von 320—3% u gefördert werden, während 
Strahlen von 270—320 u Wellenlänge hemmend wirken. M. MoLven- 
HAUER-BROOKS (35) zeigte, daß die Permeabilität der Zellen von Valonia 
für Farbstoffe vom Licht abhängig ist. Die untersuchten Farbstoffe — 
speziell das 2-, 6-Dibromo-phenol-indophenol — dringen am raschesten 
im ultravioletten Licht ein. Auch TscHAcHors (55) beobachtete (aller- 
dings bei kurzwelliger Bestrahlung) eine Erhöhung der Permeabilität an 
dem bestrahlten Membranbezirk. Nach den Angaben von REITER und 
GABOR (43) läßt sich vermuten, daß auch die Zellteilung (vorübergehend 
oder dauernd?) durch Strahlen von etwa 320 wu Wellenlänge irgendwie 
günstig beeinflußt wird :, während sichtbares Licht nach den bisherigen 
Erfahrungen ja meist den Teilungsvorgang hemmt. Hier sei auch daran 
erinnert, daß BANG (2) bei seinen Untersuchungen über die bakterizide 
Wirkung des Lichtes neben dem Wirkungsmaximum im kurzwelligen 
Ultraviolett noch ein zweites — wenn auch weniger deutliches — Maxi- 
mum bei 340—360 yy aufgefunden hat. Es ist sehr wahrscheinlich, daß 
eine ganze Reihe besonderer Stoffwechselvorgänge in der Pflanze durch 
ultraviolettes Licht beeinflußt werden kann, die wir im einzelnen noch 
nicht kennen. Man denke z. B. an die mancherlei lichtkatalytischen 
Reaktionen an organischen Verbindungen, die Eisen- und Mangansalze 
schon in vitro auszulösen vermögen, und die nach den Erfahrungen von 
NEUBERG (37) und seinen Mitarbeitern besonders rasch im ultravioletten 
Licht verlaufen. 

Es muß darum von Interesse sein, über den Verbleib der ultravioletten 
Strahlen im Pflanzenkörper etwas zu erfahren, weil uns die Absorptions- 
verhältnisse möglicherweise den Ort solcher lichtbiologischer Vorgänge 
anzeigen können, denn nur absorbiertes Licht kann photochemisch wirk- 
sam sein. Allerdings ist nicht jede Absorption als photochemisch wichtig 
anzusprechen: stark absorbierende Zellmembranen können — wie im 
kurzwelligen Spektralbezirk — auch optisch bedeutungslos sein oder 
als Schutzeinrichtungen gegen intensive Strahlung wirken. Andererseits 
braucht die Absorption auch bei hochlichtempfindlichen Systemen nicht 
immer sehr auffällig zu sein ; das gilt vor allem für die photokatalytischen 
Reaktionen, bei denen die absorbierenden Lichtkatalysatoren oft nur in 
Spuren vorhanden sind (wie z. B. in der zu Lichtmessungen verwandten 


Eperschen Flüssigkeit). Immerhin hat sich gezeigt, daß Mikrophoto- 


1 Ob meristematische Gewebe Licht solcher Wellenlänge als ,,mitogenetische 
Strahlung‘ nach Art einer Chemilumineszenz aussenden, kann auch nach den 
Versuchen von REITER und GABOR noch nicht als bewiesen gelten, wird übri- 
gens auch von GURWITSCH und seinen Mitarbeitern (z. B. Frank, 11) bestritten, 
die ja an eine kurzwellige Strahlung von etwa 200 u. Wellenlänge glauben. 
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graphien mit dem Wellenlängenbereich von 350—400 uu eine Reihe von 
Besonderheiten zeigen, die auf lichtbiologische Zusammenhänge schließen 
lassen. 

IL. Methodik. 

Während für Mikrophotographien im kurzwelligen ultravioletten 
Licht — die zuerst von KÖHLER (26) hergestellt wurden — unbedingt 
speziell berechnete Quarzoptik und spektral zerlegtes Licht verwandt 
werden müssen, lassen sich mikrophotographische Aufnahmen im lang- 
welligen Ultraviolett bereits mit der normalen Glasoptik in zufrieden- 
stellender Weise durchführen '. Ich benutzte denn auch eine normale 
mikrophotographische Apparatur: ein normales Mikroskop mit dem 
„Mikrophot‘-Aufsatz von Zeıss-IKon — der das Objekt während der Auf- 
nahme zu beobachten gestattet — und eine 9 x12 cm Kamera mit 35 cm 
langem Auszug und Kompurverschluß (ohne Objektiv). Für mehr 
statistische Aufnahmen wurde dann im Verlauf der Untersuchung an 
Stelle der Kamera ein Kinamo verwandt, mit dem sich ja bei Verwendung 
der ,,Einbildkurbel“ auch Einzelaufnahmen herstellen lassen. Als Licht- 
quelle diente eine Handregulierbogenlampe mit Glaskondensorlinse; um 
größere Ausbeute an ultravioletten Strahlen zu erhalten, wurden Eisen- 
dochtkohlen von Siemens an Stelle der normalen Effektkohlen verwandt. 
Die Stromstärke betrug 5 Amp.; der Lichtbogen — der hier die Haupt- 
strahlenquelle darstellt — wurde stets ziemlich langgezogen. Der Strah- 
lengang wurde im übrigen nach den von KÔÜHLER angegebenen Grund- 
sätzen geregelt (vgl. METZNER, 32): Der Lichtbogen wurde im Mikroskop- 
kondensor, die Kondensorlinse der Lampe im Präparat abgebildet. 
Zwischen Mikroskop und Lampe wurde eine dünnwandige Glasküvette 
mit halbgesättigter Kupfersulfatlösung zur Absorption der Wärme- 
strahlen und des roten Lichtes eingeschaltet. In den Verbindungsstutzen 
zwischen Mikrophot und Kamera bzw. Kinamo wurde eine 1 mm dicke 
Filterscheibe aus dem ‚neuen S.0.G.-Schwarzglas‘‘ der Sendlinger Glas- 
werke lose eingelegt (vgl. Abb. 1, aus der auch die Konstruktion des 
Mikrophot ersichtlich ist). Diese Glas absorbiert alles sichtbare Licht 
(mit Ausnahme von etwas Dunkelrot, das bereits vom Kupfersulfat ab- 
sorbiert wurde) und läßt nur den hier erwünschten Bereich zwischen 
300 und 400 wu passieren. Da die intensive Ultraviolettstrahlung der 
Eisenkohlen vom sichtbaren Gebiet bis etwa 350 „u reicht, kommt prak- 
tisch bei den Aufnahmen einSpektralbereich von 350—400 wy zur Wirkung. 

1 Die ersten derartigen Aufnahmen wurden von KÔHLER (26) mit spektral 
zer.egtem Licht (A=383 uu) als Vorversuche für die Photographie im kurzwelligen 
Ultraviolett gemacht, aber nicht weiter verfolgt, da es in der Hauptsache auf eine 
Steigerung des Auflösungsvermögens abgesehen wurde. Wie ich nachträglich er- 
fuhr, hat auch DANCKWORTT (7) bereits Mikrophotographien im Ultraviolett mit 


Glasoptik hergestellt, mußte sich aber, da im auffallenden Licht gearbeitet wurde, 
auf schwache Vergrößerungen und reflektierende Objekte beschränken. 
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Die Verwendung des Mikrophots bringt den Vorteil, daB der Beob- 
achter das Objekt bei weißem Licht aufsuchen, einstellen und während 
der Aufnahme kontrollieren kann. Das ist wichtig, weil man so die Be- 
lichtungsdauer den Intensitätsschwankungen des Flammenbogens nö- 
tigenfalls anpassen kann. Auch Vergleichsaufnahmen mit sichtbarem 
Licht sind leicht herzustellen. Es braucht ja nur das Schwarzglasfilter 
entfernt, ein Grünfilter in den Strahlengang eingeschaltet und die Ein- 
stellung korrigiert zu werden, was in wenigen Sekunden geschehen ist. 

Die Einstellung kann hier natürlich ebensowenig wie bei der Anord- 
nung von KÖHLer (26) direkt auf der Mattscheibe vorgenommen werden, 
selbst wenn man die Matt- 
scheibe mit einer stark flu- 
oreszierenden Schicht ver- 
sieht. Hierhilfteineinfacher 
Kunstgriff : Der Mikrophot- 
aufsatz wird zunächst bei 
beliebiger (nicht zu schwa- 
cher) Vergrößerung so ein- 
gestellt, daß man in ihm das 
Bild scharf sieht, wenn es 
auch auf der Mattscheibe 
im weißen bzw.grünen Licht 
scharf erscheint. Für die 
Folge braucht man dann 
nicht wieder auf der Matt- 
scheibe einzustellen. Würde 
man aber jetzt eine Auf- 
nahme bei gleicher Einstel- Abb. 1. Einrichtung zur Mikrophotographie im 
lung mit dem Ultraviolett- it 
filter machen, so wird das Bild unscharf; man muß den Tubus um einen 
gewissen Betrag mit der Mikrometerschraube verstellen, um ein scharfes 
Ultraviolettbild zu erhalten. Durch ein paar Probeaufnahmen läßt sich 
diese Verschiebung leicht ein für allemal ermitteln. So mußte der Tubus 
bei Aufnahme mit Objektiv 7, Okular 2 (Lertz) um drei Teilstriche der 
Mikrometerschraube (= 12 u) gehoben werden'. In Tabelle 1 habe ich 
für die benutzten Objektive die Verschiebungen und die übrigen Auf- 
nahmedaten zusammengestellt, die bei ähnlichen Untersuchungen we- 
nigstens Anhaltspunkte geben können. Die Aufnahme selbst geht dann 




















1 Wie schon DANCKWORTT (7, S. 119) bemerkt, sollte man eigentlich ent- 
sprechend den Verhältnissen bei der Quarzoptik erwarten, daß das Objektiv 
gesenkt werden muß (weil die Brennweite mit der Wellenlänge abnehmen sollte). 
Das abweichende Verhalten ist auf chromatische Überkorrektion für das ultra- 
‘iolette Licht zurückzuführen. 
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so vor sich, daB man im Mikrophot bei dem gewählten Objektiv das Ob- 
jekt scharf einstellt; dann wird der Tubus um den fiir dieses Objektiv er- 
mittelten Betrag gehoben, worauf die Belichtung erfolgt. Bei den Kon- 
trollaufnahmen im grünen Licht unterbleibt natürlich die Verschiebung. 

Für die Optik gelten, wie schon bemerkt, keine Beschränkungen. Es 
wurden Objektive verschiedener Herkunft mit gleich gutem Erfolge an- 
gewandt. Auch Aufnahmen mit der Ölimmersion sind möglich; nur 
wurde an Stelle des stark ultraviolett absorbierenden Zedernöles das von 
BECHER (3) empfohlene Anisol verwandt, dessen Absorption im kurz- 
welligen Ultraviolett gelegen ist, hier also nicht stört. An die Bild- 
güte dürfen selbstverständlich nicht die äußersten Forderungen gestellt 
werden, denn die Objektive sind nur für sichtbares Licht korrigiert. 
Immerhin zeigten Probeaufnahmen z. B. von Pleurosigma doch noch 
überraschend gute Durchzeichnung. Bei meinen Objekten — wo es 
weniger auf das Auflösungsvermögen ankam — ließ sich überhaupt kein 
merklicher Unterschied in der Bildqualität gegenüber den Aufnahmen 
im grünen Licht ermitteln, wie auch aus den reproduzierten Aufnahmen 
hervorgehen wird. 

Ein Wort muß noch über das Plattenmaterial gesagt werden. Für die 
Vergleichsaufnahmen im grünen Licht wurden die üblichen ortho- 
chromatischen Platten (z. B. Chromoisorapid) benutzt, für die Auf- 
nahmen im ultravioletten Licht verwandte ich dagegen Haurr-Dia- 
positivplatten, deren feinkörnige Chlorbromsilberschicht für ultra- 
violettes Licht außerordentlich empfindlich ist, wie aus den relativ 
kurzen Belichtungszeiten hervorgeht‘. Ganz entsprechend wurden die 
Ultraviolettaufnahmen mit dem Kinamo mit Positivfilm (der ebenfalls 
Chlorbromsilberschicht trägt) durchgeführt. 


Tabelle 1. Aufnahmedaten für Ultraviolettaufnahmen mit dem Mikrophot und 
Glasoptik (in allen Fällen wurde Okular 2 verwandt). 














Objektiv Tubushebung Vergrößerung Belichtungszeit 
nach Einstellung | Kamera | Kinamo Kamera Kinamo 
3 40 u 83 25 1— 2 Sek. 2 Sek. 
4 30 „ 130 38 re 2 + 
5 20 ,, 270 80 Be. 2— 3 „ 
7 12 „ 480 145 2— 4 „ 5—10 „ 
1/,, Imm. 8 ,, 825 250 10—30 ,, | 30—60 ,, 

















Die Präparate wurden mit den üblichen Objektträgern und Deck- 
gläsern aus Glas hergestellt. Mit ganz wenigen Ausnahmen (bei Auf- 
nahmen von Hölzern) kamen Handschnitte von frischem Material in 


1 Die Empfindlichkeit schwankt allerdings etwas bei den verschiedenen 
Emulsionen. So war die Emulsion Nr. 2544 etwa doppelt so empfindlich für 
Ultraviolett als Nr. 2503. 
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Wasser zur Untersuchung, die nur im Vakuum entlüftet wurden, also 
bestimmt unbeschädigte Zellen — bei Oberflächenschnitten wenigstens 
in einiger Entfernung vom Schnittrande — enthielten. 

Neben der Untersuchung der Absorptionsverhältnisse wurden auch 
einige vergleichende Beobachtungen über die Fluoreszenz ausgeführt, die 
sich in der Hauptsache mit den Erfahrungen von KLEMM (24) decken, je- 
doch in einigen Punkten ergänzt werden konnten. Hierzu benutzte ich 
ebenfalls eine etwas vereinfachte Apparatur mit Kupfersulfat- und 
S.0.G.-Schwarzglasfilter (vgl. METZNER, 33). Nur wurde der Mikroskop- 
kondensor durch einen kleinen Quarzkondensor ersetzt, um Störungen 
durch die Fluoreszenz des Kondensorglases zu vermeiden. Die Objekte 
wurden bei diesen Untersuchungen auf dünnen Objektträgern von ultra- 
violettdurchlässigem und nur schwach fluoreszierendem Glas in Wasser 
eingebettet und mit den ultraviolettabsorbierenden Euphosdeckgläsern 
(Zeıss) bedeckt. — Ferner wurden auch gelegentlich dickere Objekte 
(meist Querschnitte) ohne Deckglas im auffallenden ultravioletten Licht 
untersucht. Als Beleuchtungsvorrichtung diente dann der von BuscH 
nach meinen Angaben hergestellte Parabolspiegel (METzNER, 34). Die 
Fluoreszenzerscheinungen sind dann (zum Teil wegen der größeren 
Schichtdicke) oft besonders lebhaft. 

Schließlich wurden auch einige wenige Vergleichsbeobachtungen über 
die Fluoreszenz im kurzwelligen Ultraviolett (280 up) durchgeführt. Die Be- 
leuchtungseinrichtung (Magnesiumfunkenstrecke, gespeist durch Hoch- 
spannungstransformator, spektrale Zerlegung durch Quarzprismen) ent- 
sprach der von KÔHLER (26) zu seinen Mikrophotographien benutzten 
Anordnung. Der Mikroskopspiegel wurde durch ein rechtwinkliges 
Quarzprisma ersetzt. Auch die Objektträger aus Uviolglas und anderen 
ultraviolettdurchlässigen Gläsern besaßen noch zuviel Eigenfluoreszenz 
in diesem Gebiet, so daß nur Objektträger aus Quarz verwendet werden 
konnten. 

III. Versuchsergebnisse. 
A. Die optischen Eigenschaften der Zellwände. 
1. Zellulose und Hemizellulose. 


Absorptions- und Fluoreszenzerscheinungen an den Zellwänden lassen 
sich am besten an Querschnitten durch Stengel, Blätter und Früchte 
bzw. Samen beobachten. Alle solchen Zellwände, die sich mit Chlorzink- 
jod bläuen, also aus relativ unveränderter Zellulose oder Hemizellulosen 
— auch wohl Pektinsubstanzen — bestehen, sind relativ durchsichtig 
und erweisen sich auch im Ultraviolett als stark lichtbrechend, wie aus 
dem Verhalten der Beck&schen Linie : bei unscharfer Einstellung hervor- 
geht. So sehen wir z. B. bei der Epidermis von Clivia nobilis, daß die 


1 Vgl. Metzner, 32, S. 210. 
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Zelluloseschicht der Epidermis im Ultraviolett (Abb. 1, Tafel I) min- 
destens ebenso hell erscheint wie bei der Vergleichsaufnahme im griinen 
Licht (Abb. 2, Tafel I). Genau so verhalten sich die Epidermiszellen des 
unreifen Apfels, von Phyllocladus spec., Hakea suaveolens, Dasylirion 
acrostichum, Aucuba japonica, Raphiolepis ovata, Ilex aquifolium, die 
Reservezellulose der Dattel usw. Auch beim Collenchym machen sich die 
hohe Durchlässigkeit und Lichtbrechung als eigenartiger Glanz bemerk- 
bar (vgl. Abb. 3; Nerium Oleander). Bastzellen erscheinen im Ultra- 
violettbild ebenfalls hell, wenn sie nicht oder nur schwach verholzt sind 
— wie z. B. die Sklerenchymscheide der Harzgänge von Pinus montana 
(Abb. 10: UV; Abb. 9: grün) oder die Bastfasern der Rinde von Nerium 
Oleander. 

In Übereinstimmung mit KLEMM (24) konnte auch ich höchstens eine 
schwachgraublaue Fluoreszenz solcher Zellulosewände feststellen. 


2. Kutikula und Kutikularschichten. 


Verholzung, Verkorkung oder Kutinisierung setzen die Durchlässigkeit 
der Zellwände mehr oder weniger herab. Das ist besonders auffällig bei 
der Kutinisierung. Die Kutikula selbst — die ja auch im sichtbaren 
Licht gelblich erscheint — absorbiert nämlich sowohl im langwelligen als 
als auch im kurzwelligen Ultraviolett (KöHLer, 26; SCHULZE, 49; Frey, 
12) sehr stark und tritt bei allen Querschnitten als deutliche, fast 
schwarze Grenzlinie in Erscheinung (vgl. Abb. 11, Tafel II, Abb. 41, 
Tafel IV), so daß man meinen möchte, daß auch das langwellige Ultra- 
violett nicht in die Pflanze eindringen könne. Das wäre aber ein Trug- 
schluß: auch die dünnsten Handschnitte sind immer noch mehr als zehn- 
mal so dick als die Kutikula, so daß das Licht im Präparat eine viel 
größere Schichtdicke zu durchdringen hat als bei senkrechtem Auftreffen 
auf die Epidermis. Photographien von Flächenschnitten — man vergleiche 
nur die Aufnahmen der Tafeln II und III — zeigen denn auch an den dünn 
auslaufenden Rändern (wo die obere Epidermiswand freigelegt ist) und 
bei Abwesenheit anderer absorbierender Körper auch an dickeren Stellen 
in der Regel nur geringe Absorption. Selbst bei Pflanzen mit extrem 
dicker Kutikularschicht — wie bei Olivia nobilis —, die sich im Quer- 
schnittsbild ganz schwarz abhebt, zeigt das Flächenbild noch relativ 
gute Durchlässigkeit. Nur die Kutikularleisten in den Seitenwänden der 
Epidermiszellen treten hier als schwarzes Netz in Erscheinung. Immer- 
hin wird das Ultraviolett durch solche Kutikularschichten merklich ge- 
schwächt. Ähnliche Verhältnisse finden sich bei vielen Lederblättern (z.B. 
Aucuba japonica, Ilex aquifolium, Raphiolepis ovata, Griselinia litoralis, 
Pinus montana) und bei manchen Früchten (so beim reifen Apfel). 

Im Fluoreszenzmikroskop zeichnet sich die Kutikula stets durch in- 
tensive goldgelbe bis grünlichgelbe, nur selten bläuliche (Zquisetum 
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hiemale) Fluoreszenz aus, die sich ähnlich — wenn auch weniger intensiv 
— auch bei kurzwelliger Bestrahlung zeigt. 


3. Verkorkte Zellwände. 

Schon K6HLER (26) und ScHuLze (49) haben festgestellt, daß Kork- 
zellen für kurzwelliges Ultraviolett ziemlich undurchlässig sind. Das gilt 
auch für den hier untersuchten Bereich von 350—400 su, wenn auch die 
Absorption etwas geringer zu sein scheint. In mehrzelliger Schicht — wie 
er etwa an einjährigen Zweigen von Sambucus, Coleus, Laburnum vulgare, 
Nerium Oleander auftritt — absorbiert der Kork bereits fast vollkommen. 
Einzelne Korkmembranen sind dagegen noch ziemlich durchlässig. 

In ähnlicher Weise wird die Absorption der Endodermiszellen durch 
die Einlagerung suberinähnlicher Substanzen gesteigert. Das ist bei dem 
Vergleich der beiden Abb. 7 und 8 (Tafel I), die einen Querschnitt durch 
eine Iriswurzel darstellen, leicht zu erkennen. Während die Zellwand- 
verdickungen der Endodermis im grünen Licht helleuchtend hervor- 
treten, erscheinen sie im Ultraviolettbild wesentlich dunkler als das an- 
grenzende Rindenparenchym und lassen deutlich die Schichtung er- 
kennen. Dies entspricht wieder dem Befund von SCHULZE (49) im kurz- 
welligen Ultraviolett. 

Im Fluoreszenzmikroskop erscheinen verkorkte Wände hellblau in 
verschiedenen Tönungen. Besonders auffällig ist die Fluoreszenz oft an 
der Endodermis. So leuchtet die verdickte Endodermis der Iriswurzel in 
rein blauem Ton gegenüber der mehr gelblichblauen Fluoreszenz der ver- 
holzten Zentralzylinderelemente. Auch die Casparyschen Punkte ver- 
raten sich durch hellblaues Leuchten: als besonders auffällig sei Zqui- 
setum hiemale genannt. Hier sieht man im Querschnitt die beiden Endo- 
dermen, die die Gefäßbündel einschließen, als zwei leuchtende Punkt- 
reihen in dem nur ganz schwach fluoreszierenden Grundgewebe. 


4. Verholzte Zellwände. 


Auch die Verholzung bedingt nach den Photographien von K6x- 
LER (26) sehr starke Absorption im Gebiet um 280 au. Im langwelligen 
Bereich ist dies nicht so ausgeprägt. Die Absorption erreicht auch bei 
starker Verholzung nicht das Ausmaß wie bei kutinisierten Membranen. 
Immerhin treten die Holzteile der Gefäßbündel deutlicher in Erscheinung 
als bei den Vergleichsaufnahmen im sichtbaren Licht (vgl. Abb. 7/8 — 
Iriswurzel — und Abb. 4/5 Aristolochia Sipho). Meist kann man ver- 
schiedene Zonen unterscheiden ; besonders die Mittellamelle zeichnet sich 
durch stärkere Absorption aus — was ja auch dem Ausfall der mikro- 
chemischen Holzreaktion entspricht (Abb.42, TafelIV Pinus-Holz). Auch 
bei den Bastfasern finden sich je nach dem Grade der Verholzung große 
Unterschiede, Während bei den Sklerenchymscheiden der Harzgänge 
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von Pinus nur die Mittellamellen stärker absorbieren (Abb. 10, Tafel I), 
finden wir bei dem Bastring von Aristolochia Sipho (Abb. 4, Tafel I) 
ziemlich starke Absorption. 

Im Fluoreszenzmikroskop leuchten die verholzten Zellwände intensiv 
auf — meist in verschiedenen Schattierungen von blau bis bläulichgrün. 
Die Intensität der Fluoreszenz geht aber nicht parallel mit der Absorp- 
tion. So ist z.B. die Fluoreszenz bei Bestrahlung mit kurzwelligem Ultra- 
violett (das ja sehr stark absorbiert wird) viel geringer. 


5. Verkieselte Zellwände. 


Die Verkieselung hat auf die Absorption im Ultraviolett keinen merk- 
lichen Einfluß. Die stark verkieselten Epidermis- und Bastzellen von 
Equisetum hiemale sind z. B. ebenso durchsichtig wie reine Zellulose- 
wände, soweit man aus den Aufnahmen entnehmen kann. Auch die 
Zystolithen von Ficus elastica und die Brennhaare von Laportea ameri- 
cana zeigen in ihren verkieselten Zonen keinerlei Besonderheiten. 

Ebensowenig läßt sich ein Einfluß der Verkieselung auf das Fluores- 
zenzbild erkennen; ob der bläuliche Farbton der Kutikula bei Zqui- 
setum hierauf zurückzuführen ist, scheint mir wenigstens zweifelhaft. 

6. Gerbstoffimprägnierung. 

Bei den Moosen sind häufig die Zellwände mit Gerbstoffen getrankt ; 
solche Objekte sind für das langwellige Ultraviolett sehr undurchlässig. 
So muBte die Ultraviolettaufnahme von Mnium cuspidatum (Abb. 17, 
Tafel IT) 3 Minuten lang belichtet werden, um ein halbwegs brauchbares 
Bild zu ergeben, während normalerweise bei der gleichen Vergrößerung 
nur 12 Sekunden erforderlich waren. Man sieht auf der Aufnahme auch, 
daß die senkrecht zur Bildebene verlaufenden Zellwände im Gegensatz 
zu der Vergleichsaufnahme im grünen Licht (Abb. 16, Tafel II) ganz 
dunkel erscheinen. Völlig undurchsichtig sind schließlich die prosen- 
chymatischen Randzellen des Blattes. Die gerbstoffhaltigen Zellwände 
zeigen mäßig starke gelbe Fluoreszenzen. 


B. Das optische Verhalten des Zellinhaltes. 


1. Kern und Protoplasma. 

Die Aufnahmen von KÔHLER (26) und ScHUIZE (49) haben gezeigt, 
daß der Zellkern — besonders das Chromatin — im kurzwelligen Ultra- 
violett stark absorbiert, so daß z. B. die Chromosomen in Teilungsstadien 
wie bei gefärbten Präparaten hervortreten. In dem von mir unter- 
suchten Spektralbezirk ist die Absorption nicht so stark. Nur selten sieht 
man den Ruhekern sich von dem übrigen Protoplasma deutlich abheben 
(Abb. 33, Tafel III). Es wurden ferner einige Aufnahmen von jungen 
Staubfadenhaaren von Commelina coelestis mit Teilungsstadien gemacht. 
Die in Abb. 12, Tafel II abgebildete Zelle wurde mehrfach hintereinander 
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photographiert ; die Teilung wurde durch die intensive Beleuchtung nicht 
gehemmt — ich hatte eher den Eindruck, daB sie beschleunigt ablief. Die 
Photographien zeigen wieder, daB die Chromosomen sich zwar deutlich 
abheben, aber jedenfalls geringere Absorption zeigen als bei 280 uy. Bei 
der labilen Natur der chromatischen Substanzen wird man am ehesten 
an Beziehungen zwischen Absorption und photochemischer Beeinflussung 
denken können — zumindest läßt sich aber sagen, daß die Energieauf- 
nahme im langwelligen Ultraviolett geringer ist als im kurzwelligen Ultra- 
violett. Das Cytoplasma ist ebenfalls recht durchlässig, wie Aufnahmen 
von meristematischen Geweben (z: B. Vegetationskegel von Ælodea) 
zeigten. 

Sehr dichtes Protoplasma findet man oft in Drüsenzellen. Ich habe 
darum auch Aufnahmen ein- und mehrzelliger Drüsenhaare hergestellt, 
In vielen Fällen fand ich starke Absorption im Drüsenkopf — so bei 
Nicotiana rustica, Cleome spinosa, Morus alba (Abb. 46, Tafel IV), 
Sinningia speciosa (Abb. 47, Tafel IV), Martynia lutea (Abb. 14/15, 
Tafel II). Es läßt sich aber bei den eben genannten Objekten schwer fest- 
stellen, ob die Absorption vom Plasma oder den gebildeten Sekreten her- 
rührt. Meist scheint das letztere zuzutreffen. Besonders deutlich ist das 
an den Drüsenschuppen von Syringa vulgaris zu sehen, wo in jeder Zelle 
ein dunkler Tropfen eingebettet ist (Abb. 13, Tafel II). Auch bei den 
Schleimdrüsen von Hippuris vulgaris läßt sich erkennen, daß in einzelnen 
Zellen der Driisenscheibchen der Zellsaft dunkel erscheint (Abb. 48, 
Tafel IV). Die Trichomhydathoden von Phaseolus vulgaris (Abb. 45, 
Tafel IV), ebenso die Verdauungsdrüsen von Nepenthes (Abb. 49, Tafel IV) 
zeigen dagegen keine besondere Absorption. 

In Übereinstimmung mit KLEMM (24) fand ich für Kern und Proto- 
plasma nur schwache — eben merkliche — bläuliche Fluoreszenz. 


2. Chromatophoren. 

Die Absorptionserscheinungen bei den Chromatophoren sind ebenso 
mannigfaltig wie ihre Farbe im sichtbaren Licht. Leukoplasten sind 
auch im Ultraviolett wie alle plasmatischen Gebilde nur schwach ab- 
sorbierend, während Chloroplasten je nach ihrem Farbstoffgehalt mehr 
oder weniger dunkel erscheinen. Wir treffen stark absorbierende Chloro- 
phylikörner z. B. bei Mnium undulatum (Abb. 17, Tafel II), Selaginella 
Kraussiana (Abb. 34, Tafel III) und bei einer Reihe von Spaltöffnungen 
(vgl. Tabelle 2, S. 292). Die Absorption ist aber weder auf den Gehalt 
an Chlorophyll noch an Karotin zurückzuführen — beide Farbstoffe 
zeigen im Bereich zwischen 350—400 uu nur schwache Absorption 
(TscHIRcH, 56, 57; LEwKoWwITscH, 29). Nur das Xanthophyll (bzw. die 
von TscHIkc# isolierte farblose Begleitsubstanz) zeigt hier stärkere Ab- 
sorption. Dementsprechend können ziemlich blasse Chromatophoren im 
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Ultraviolettbild dunkler erscheinen als sattgrüne Chloroplasten. Auch 
die gelben und roten Chromatophoren erscheinen mehr oder weniger 
dunkel. Besonders auffallig sind die Chromatophoren der Hagebutte und 
der Epidermis von Physalis-Arten (Abb. 19, Tafel II). Besonders ausge- 
pragte Strukturen konnten nicht beobachtet werden; nur in den Chloro- 
phylibändern von Spirogyra heben sich die Pyrenoide deutlich ab. Die in 
den Plastiden gebildete Starke ist ziemlich durchsichtig, wie ein Blick 
auf Abb. 18, Tafel IT — einen Querschnitt durch den Stengel von Pel- 
lionia Daveauana — zeigt. 

Die Fluoreszenzerscheinungen an den Chromatophoren sind be- 
reits mehrfach geschildert worden (z. B. GıickLHoRn 13; KıLemm 24; 
WirscHke 62); Karotin und Xanthophyll fluoreszieren nicht merklich, 
aber schon die geringsten Spuren von Chlorophyll verraten sich durch 
ihre blutrote Fluoreszenz. Ich möchte hier nur auf einen Punkt hin- 
weisen: Die Fluoreszenz des Chlorophylls ist bei Beleuchtung mit Strah- 
len von 350—400 yup besonders stark ; hier beobachtet man auch an dem 
raschen Verblassen der Fluoreszenz die starke schädigende Wirkung der 
intensiven Ultraviolettstrahlung auf das Chlorophyll. Im kurzwelligen 
Ultraviolett, das sonst ja viel stärkere biologische Wirkung zeigt, er- 
folgt das Ausbleichen nicht so rasch; bei der Bestrahlung mit Licht von 
280 uu Wellenlänge ist auch die Fluoreszenz wesentlich geringer. Mit 
dieser größeren Widerstandsfähigkeit des Chlorophylifarbstoffes im 
kurzwelligen Bereich stimmen auch die experimentellen Erfahrungen von 
STOKLASA überein. 

3. Zellsaft. 

Schon die ersten Aufnahmen von Oberflächenschnitten und abge- 
zogenen Epidermisstreifen grüner Blätter zeigten die überraschende 
Tatsache, daß sehr oft uns ganz farblos erscheinende Zellen das lang- 
wellige Ultraviolett vollständig absorbieren — viel vollkommener als 
selbst die dickste kutinisierte Epidermis. So sehen wir beispielsweise 
in Abb. 22, Tafel II das Ultraviolettbild der Epidermis von Sedum 
spectabile: die unverletzten Zellen sind (mit Ausnahme einiger Zellen 
in der Umgebung von Spaltöffnungen) ganz undurchsichtig, so daß die 
Zellwände als helle Streifen dazwischen erscheinen. Abb. 23, Tafel II 
zeigt zum Vergleich dieselbe Präparatstelle im sichtbaren (grünen) Licht ; 
hier erscheinen alle lebenden Zellen gleich durchsichtig und unterscheiden 
sich optisch nicht von den angeschnittenen Zellen des Schnittrandes 
(oben), deren Zellsaft ausgelaufen ist, und die deshalb im Ultraviolettbild 
nicht zu sehen sind. 

Es wurde daraufhin eine große Anzahl von Pflanzen aus den ver- 
schiedensten Familien untersucht, um die Verbreitung dieser auffälligen 
Erscheinung festzustellen und möglicherweise etwas über die biologische 


Bedeutung zu erfahren. Die Ergebnisse sind in Tabelle 2 zusammen- 
20 
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getragen, einige bemerkenswerte Fälle sind ferner auf den Tafeln II—IV 
wiedergegeben. Bezüglich der Einzelheiten sei hier auf die Figurener- 
klärung verwiesen. — Bei einem Überblick zeigt sich zunächst, daß 
ultraviolettabsorbierender Zellsaft recht häufig vorkommt, wobei die 
Absorption in der Regel in der oberen Epidermis stärker ausgeprägt ist 
als auf der Unterseite. Irgendwelche Beziehungen zur systematischen 
Stellung der Objekte lassen sich nicht erkennen; es scheint aber, als 
ob Wasser- und Sumpfpflanzen besonders häufig starke Absorption 
zeigen (Nymphaea alba, N. zanzibariensis, Rumex aquatilis, Hippuris 
vulgaris, Sium latifolium, Hydrocotyle vulgaris, Menyanthes trifoliata, 
Limnanthemum nymhaeoides, Alisma plantago, Potamogeton natans, 
Sagittaria sagittifolia, Calla palustris, Pontederia cordata, Lysimachia 
nummularia). Öfters finden sich Unterschiede im Absorptionsvermögen 
bei benachbarten Zellen, — wie z. B. bei der Spatha von Anthuriwm 
Lindenianum (vgl. Abb. 52, Tafel IV). Der Zellinhalt erscheint — da 
der Plasmabelag meist nur dünn ist — in der Regel ganz homogen 
dunkel und läßt von den Inhaltsbestandteilen nichts erkennen. Nur in 
den Fällen, wo der Zellkern besonders groß ist, erscheint dieser als heller 
Fleck, so z. B. besonders schön bei der Epidermis von Opuntia robusta 
(Abb. 60, Tafel IV). Sind Chromatophoren in der Epidermis vorhanden, 
so werden sie im Ultraviolettbild (auch wenn sie an sich ziemlich dunkel 
sind) erst dann sichtbar, wenn der Zellsaft nach Verletzung ausgelaufen 
ist. Als Beispiel hierfür sei die untere Epidermis von Potamogeton natans 
(Abb. 59, Tafel IV) genannt. Zellen mit gefärbtem Zellsaft verhalten sich 
ganz verschieden : meist absorbieren sie auch im Ultraviolett (wenn auch 
die Stärke der Absorption nicht immer der Tiefe der sichtbaren Färbung 
entspricht) — so z. B. Begonia Rex (Abb. 54, Tafel IV), Hemigraphis 
colorata, Maranta spec. (Abb. 66, Tafel IV). In anderen Fällen können 
anthocyanführende Zellen auch ganz durchsichtig erscheinen — so die 
untere Epidermis von Rhoeo discolor (Abb. 24—27, Tafel III). Ganz ähn- 
liche Verhältnisse finden wir bei der Epidermis von Blütenblättern. Bei 
allen untersuchten Blüten — vor allem bei den weißen — fand sich aus- 
geprägte Absorption im Ultraviolett (vgl. Tabelle 3). 

Bei der Untersuchung der Laubblätter fand sich aber mit ganz we- 
nigen Ausnahmen eine weitere interessante Erscheinung: auch die Spalt- 
öffnungen absorbieren, und zwar meistens stärker als die umgebenden 
Epidermiszellen. Hier findet sich Absorption oft auch dann, wenn die 
Epidermis selbst keine oder nur unsicher feststellbare Absorption zeigt. 
Von den 100 untersuchten phanerogamen Pflanzen war nur bei 15 das 
Vorkommen schwacher Absorption zweifelhaft; bei den Pteridophyten 
konnte in zwei Fällen sicher Ultraviolettabsorption ausgeschlossen wer- 
den (Blechnum brasiliense, Selaginella Kraussiana), starke Absorption 
wurde nur bei Aneimia phyllitidis beobachtet. Die Unsicherheit ist in den 
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meisten Fallen durch ungünstige anatomische Verhältnisse —starke Kuti- 
kularfalten, tiefe Einsenkung der Schließzellen oder störende Wachs- 
auflagerungen — bedingt*. Bei den Aufnahmen, von denen einige Bei- 
spiele auf den Tafeln III und IV reproduziert sind, wurden möglichst 
weit geöffnete Spalten (die also ungeschädigt erscheinen) in den Rand- 
bezirken der Schnitte ausgesucht. Besonders starke Absorption zeigen 
auch hier wieder die Schwimmblätter (Nymphaea alba [Abb. 36, 
Tafel IIT], N. zanzibariensis, Limnanthemum nymphacoides [Abb. 55, 56, 
Tafel IV], Potamogeton natans | Abb. 58, Tafel IV]) und die bereits oben ge- 
nannten Sumpfpflanzen. Bei Victoria regia findet sich auch starke Ab- 
sorption in den SchlieBzellen der Blütenblätter (vgl. Tabelle 3; Abb. 57, 
Tafel IV). Eine Ausnahme bildet Pontederia cordifolia, deren SchlieB- 
und Nebenzellen im Gegensatz zu der stark absorbierenden Epidermis 
ganz hell erscheinen (Abb. 39, Tafel III). Bei denjenigen Blättern, die 
auf beiden Seiten Spaltöffnungen besitzen, absorbieren die Schließzellen 
der Oberseite in der Regel stärker als die der Unterseite oder min- 
destens ebenso (Ausnahme: Calla palustris). 

Bei großen Schließzellen mit starker Absorption erscheint wieder 
das Lumen ganz homogen (Rhoeo discolor, Abb. 27, Tafel III) oder nur 
mit einer hellen Aussparung an der Stelle, wo der Zellkern liegt (z. B. 
Menyanthes trifoliata, Abb. 29, Tafel III). Die Chloroplasten treten nur 
dann deutlich in Erscheinung, wenn sie sehr groß (Fagus silvatica, Abb.32, 
Tafel III; Nicotiana rustica, Abb. 62; Alisma plantago, Abb. 67, Taf. IV) 
oder angehäuft sind (z. B. Sambucus nigra, Abb. 38, Tafel III). Sie 
erscheinen dann ebenfalls als helle Flecke. Bei den Spaltöffnungen, 
die nur geringe oder gar keine Zellsaftabsorption aufweisen, sind die 
Chloroplasten auffallend dunkel und groß: Eucomis punctata (Abb. 31, 
Tafel III), Selaginella Kraussiana (Abb. 34, Tafel III), Antirrhinum 
majus (Abb. 64, TafelIV). Im Gegensatz hierzu zeigt es sich, daß ge- 
rade bei den Spaltöffnungen, die besonders stark absorbierenden Zell- 
saft haben, häufig die Chloroplasten klein und (auch im sichtbaren Licht) 
auffallend blaß sind: z. B. Menyanthes trifoliata (Abb. 28/29, Tafel III). 
— Manchmal sind an Stelle des einheitlichen Zellsaftraumes auch zwei 
oder mehrere Vakuolen zu beobachten: Lilium candidum (Abb. 63, 
Tafel IV). 

Die Ursache der Absorption wird bei den verschiedenen Objekten 
wohl kaum einheitlich sein, ebensowenig wie gleich gefärbte Anthozyane 
auch chemisch gleich zu sein brauchen. Am nächsten liegt es, an die weit- 
verbreiteten Flavonderivate und das Anthochlor zu denken, die nach den 


ı Ganz ungünstig waren aus diesem Grunde z. B.: Aristolochia Sipho (Phot. 
135), Ficus carica (Phot. 125/6), Humulus Lupulus (Phot. 140), Quercus pedun- 
culata (Phot. 117), Fragaria elatior (Phot. 131/2), Aralia spinosa (Phot. 293/4). 
Solche Objekte wurden in Tab. 2 nicht mit aufgenommen. 
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Untersuchungen von SHIBATA (50): und KLeıs (20, 21, 22) in der Epider- 
mis der meisten Blüten und Blätter anzutreffen sind. Diese gelblichen 
Farbstoffe absorbieren auch dann, wenn sie uns fast farblos erscheinen, 
doch im Violett und im langwelligen Ultraviolett recht kraftig. Die gelben 
Teile der Blüten von Viola tricolor, die im Ultraviolett völlig undurch- 
sichtig sind (vgl. Nr. 14a, b; 16, Tabelle 3, Abb. 51, Tafel IV), enthalten 
beispielsweise ein Flavon, das Violaquercitrin, verdanken jedoch ihre 
makroskopisch gelbe Farbe nach KLEIN (21) nicht dem schwach gelblich 
gefärbten Zellsaft, sondern den gleichzeitig vorhandenen Chromoplasten. 
Bei solchen Epidermiszellen von Laubblattern, die besonders stark ab- 
sorbieren — wie bei der oberen Epidermis von Syringa vulgaris oder 
Cyclamen europaeum —, erscheint der Zellsaft ebenfalls schon im weißen 
Licht bei der mikroskopischen Untersuchung leicht gelblich gefärbt und 
stark lichtbrechend, offenbar ein Hinweis auf ziemlich hohe Konzen- 
tration des Zellsaftes. 

Auch Gerbstoffe sind häufig in der Epidermis von Blättern und Blüten 
(z. B. von Büseen, 4; DEKKER, 8; LöHß, 31), seltener in Schließzellen 
(HAMORAK, 15, 16; HAGEN, 14; ARENDS, 1) nachgewiesen worden, und es 
tauchte die Vermutung auf, daß solche ,,Gerbstoffe ebenfalls an den 
Absorptionserscheinungen beteiligt sein könnten. Ich habe darum eine 
größere Anzahl meiner Objekte nachträglich auch mikrochemisch ge- 
prüft; die Ergebnisse sind in Tabelle 3 und 4 niedergelegt. 

Als relativ verläßliches Gerbstoffreagens gilt das Kaliumbichromat, 
mit dem auch fast ohne Ausnahme Reaktionen erzielt wurden, die der 
Stärke der Absorption ungefähr entsprachen. Das gilt auch für die 
Spaltöffnungen, in die freilich das Bichromat nur schwer eindringen kann. 
Meist führte deshalb erst Erhitzung mit konzentrierter Bichromatlösung 
zum Ziel. Es gibt aber Objekte, die auch dann noch völlig versagen : die 
Spaltöffnungen der Nymphaea-Arten absorbieren zwar ebenso wie die 
Epidermis sehr stark, geben aber im Gegensatz zu den Epidermiszellen 
(die sich ganz dunkelbraun färben) keine Spur von Färbung oder Fällung. 
Ähnliches Verhalten findet sich bei Calla palustris. In anderen Fällen ist 
die Reaktion gegenüber dem optischen Verhalten nur abgeschwächt: 
Syringa vulgaris, Lysimachia nummularia. Sehr selten ist die Reaktion 
stärker, als nach dem Absorptionsbild zu erwarten war: Silybum ebur- 
neum (Unterseite), Polypodium aureum, Blechnum brasiliense. — Meist 
findet sich in den Zellen eine ganz homogene Braunfärbung, seltener 
sind körnige Niederschläge. Daneben sind auch merkliche Farbunter- 
schiede — vom entschiedenen Rotbraun bis zum Gelbbraun — zu beob- 
achten: wohl ein Hinweis darauf, daß auch durch Bichromat recht hete- 
rogene Substanzen gefällt werden. 


1 Mir im Original noch nicht zugänglich. 
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Besonders interessant sind die Reaktionen mit alkoholischer Lösung 
von Eisenchlorid :. Während in den Epidermiszellen neben eisengrünen- 
den Stoffen auch eisenbläuende Gerbstoffe nachgewiesen werden konnten, 
treten in den Schließzellen der Phanerogamen ausschließlich eisen- 
grünende Stoffe auf, zu denen aber neben den ,,Gerbstoffen‘ auch die 
Flavonderivate gehören. Sehr oft mußte auch hier das Eindringen durch 
Erhitzen beschleunigt werden. Bemerkenswert ist die Tatsache, daß die 
Reaktion hier auch in den Schließzellen von Nymphaea und Calla 
prompt eintritt — bei Nymphaea besonders auffällig durch den Kontrast 
zwischen den dunkelblauen (bzw. blaugrünen) Epidermiszellen und den 
graugrünen Spaltéffaungen. Bei den untersuchten Kryptogamen mit 
Ultraviolettabsorption scheinen andersartige Stoffe beteiligt zu sein; mit 
Eisenchlorid werden hier rein graue oder graubraune Färbungen erzielt. 

Die von PEOoHE (40) angegebene Reaktion mit einem Gemisch von 
Kalilauge (20%ig) und Formaldehyd faßt ebenfalls neben Gerbstoffen 
auch Flavonderivate und ergab bei meinen Objekten ganz analoge Re- 
sultate bei kalter Anwendung : Mehr oder weniger intensive Gelbfärbung. 
Beim Erhitzen bildete sich aber in den meisten Fällen keine braune 
Fällung, weil die gebildeten gelben Körper sehr rasch aus den Zellen 
heraus diffundierten und in der Hitze entfärbt wurden. Infolgedessen 
konnten oft keine einwandfreien Ergebnisse gewonnen werden. 

Um so besser bewährte sich verdünntes Ammoniak (1—2%) als Rea- 
gens. Es dringt wie alle schwachen Basen sehr rasch in die Zellen — auch 
in die Schließzellen — ein und bewirkt dort ziemlich intensive Gelb- 
färbung, die wie alle ähnlichen Reaktionen mit Alkalien wohl auf eisen- 
grünende Flavonderivate zurückgeführt werden muß. Als besonders 
auffällig seien genannt die Nymphaea-Arten und Rhoeo discolor, deren 
Spaltöffnungen sich sofort tiefgoldgelb färben. Im Gegensatz zu dem 
Verhalten in starken Alkalien (KOH, NaOH) findet hier keine Exosmose 
statt, da die Zellen längere Zeit am Leben bleiben. Beim Erhitzen treten 
in der Regel Exosmose und rasche Entfärbung ein. 

Alle Reaktionen sprechen dafür, daß die Absorption bei den Pha- 
nerogamen durch eisengrünende ,,Gerbstoffe‘ — zumeist wohl Flavon- 
derivate — bedingt wird, daß aber in den Epidermiszellen (wie auch im 
Mesophyll und anderen gerbstoffhaltigen Organen, die nebenher zur Be- 
obachtung kamen) auch eisenbläuende Gerbstoffe beteiligt sein können. 
Für das Auftreten gerbstoffartiger Körper in den Schließzellen spricht 
auch ihr Vermögen zur Farbstoffspeicherung bei der Vitalfärbung 
(LINSBAUER, 30). Gerbstoffe und Flavonole haben ein gemeinsames 
Merkmal, das hier wahrscheinlich von Bedeutung ist: die Fähigkeit der 
Zuckerbindung. Während die Flavonole meist als Glykoside vorliegen, den 

1 Wässerige oder ätherische Lösungen von Eisenchlorid gaben nicht so sichere 
Resultate. 
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Zucker also chemisch gebunden haben, bilden Gerbstoffe naeh Huser (18) 
mit Zucker Adsorptionsverbindungen!. Spektrophotometrische Unter- 
suchungen an den lebenden Zellen werden hier bei einem Vergleich mit 
den Angaben von SHIBATA und Kimorsuxt (51) über die Absorptions- 
spektren natürlicher Flavone näheren Aufschluß geben können. Der 
Kürze halber sollen im folgenden die absorbierenden Stoffe vorläufig 
einfach als „‚Gerbstoffe‘‘ bezeichnet werden. 

Nur selten fehlt die Absorption bei solchen Zellen, die Gerbstoff- 
reaktionen geben. Spirogyra z. B., deren Gerbstoffgehalt ja schon ver- 
schiedentlich untersucht wurde, erwies sich: bei der Photographie als 
ganz durchsichtig und ließ die Chlorophyllbänder mit ihren Pyrenoiden 
gut erkennen. 

Meist scheint die Absorption dicht an der Grenze des sichtbaren 
Spektrums zu beginnen?. Wie ich gegen Ende der Untersuchung fand, läßt 
sich die Absorption im Zellsaft daher in vielen Fällen direkt beobachten. 
Ich benutzte hierzu das normale Fluoreszenzmikroskop unter Weglassung 
des Euphosfilters; die Objekte werden also wie für Beobachtungen im 
weißen Licht hergerichtet. Um die Blendung durch das intensive violette 
Licht — dessen sichtbarer Wellenlängenbereich bei Verwendung eines 
1 mm starken Schwarzglasfilters ebenfalls von 350—400 yy reicht (vgl. 
SCHANZ und STOCKHAUSEN) — während der Einstellung zu mindern, 
wird auf das Okular ein schwaches Grauglas oder ein Euphosdeckglas ge- 
legt, das für die eigentliche Beobachtung vorübergehend entfernt wird. 
Mit dieser Methode sind noch einige ergänzende und vergleichende Be- 
obachtungen gemacht worden, die in Tabelle 3 durch ein „B“ gekenn- 
zeichnet sind. Die Absorption in den Epidermiszellen ist verhältnis- 
mäßig gut zu erkennen; weniger gut sieht man dagegen bei stärkerer 
Vergrößerung die Verhältnisse in den Spaltöffnungen, so daß hierfür die 
photographische Aufnahme vorzuziehen ist. 

Im Fluoreszenzmikroskop erscheint der Zellsaft in der Regel ganz 
dunkel, auch bei stark absorbierenden Zellen. Nur gelegentlich wurde 
ein ganz schwacher rötlicher Schimmer bemerkt (besonders bei blauem 
Zellsaft). Hellblau fluoreszierender Zellsaft ist verhältnismäßig selten: 
z. B. im Fruchtfleisch von Symphoricarpus racemosa, im Mesophyll von 
Sedum spectabile nahe den GefäBbündeln. Die Absorption ist in solchen 
Zellen nur gering. 

1 Gelegentlich — besonders bei hartlaubigen Pflanzen — treten auch Ol- 
tropfen in den SchlieBzellen auf (vgl. HAmMoRAK, 15, 16); auch solche Oltropfen 
absorbieren im Ultraviolett, sind aber als solche im sichtbaren Licht leicht zu 
erkennen oder doch durch die Sudanreaktion nachzuweisen. 

2 Sie reicht offenbar bis weit ins Ultraviolett hinein. Dafiir sprechen auch 


Aufnahmen mit kurzwelligem Ultraviolett (1 = 280 wz), die nach Fertigstellung 
des Manuskriptes ausgeführt wurden, und über die später berichtet werden soll. 
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IV. Die Bedeutung der Absorptionserscheinungen. 

Uber die biologische Bedeutung der Absorptionserscheinungen kénnen 
auf Grund der vorliegenden Beobachtungen vorerst natiirlich nur Vermu- 
tungen geäußert werden. Grundsätzlich sind verschiedene Fälle denkbar: 

1. Die Absorption ist eine zufällige Nebenerscheinung; wohl jede 
chemische Verbindung absorbiert entsprechend ihrer Konstitution an 
irgendeiner Stelle des sichtbaren oder unsichtbaren Spektrums. Falls 
keine Strahlenempfindlichkeit vorliegt, wird die aufgenommene Strah- 
lungsenergie in Wärme umgewandelt. 

2. Bei lichtempfindlichen Systemen ist zu erwarten, daß photo- 
chemische Umsetzungen besonders in den Strahlenbezirken auftreten, in 
denen starke Absorption stattfindet — entweder durch Veränderung des 
absorbierenden Stoffes selbst oder durch photokatalytische Beeinflussung 
anderer chemischer Systeme (Beispiel: Kohlensäureassimilation). 

Hierher gehören auch die Erscheinungen der Autokatalyse bei der 
photochemischen Bildung von Farbstoffen aus ihren Leukobasen: die 
Strahlen, die vom Reaktionsprodukt am stärksten absorbiert werden, 
sind am wirksamsten (Chlorophylibildung, chromatische Adaptation!). 
Prinzipiell sind gleiche Verhältnisse auch bei ultraviolettabsorbierenden 
Körpern denkbar. — Fluoreszenz zeigt zwar eine gewisse Labilität gegen- 
über der Strahlung an, kann aber nicht als Maß der Lichtempfindlich- 
keit und damit als Kriterium für die biologische Bedeutung des fluores- 
zierenden Körpers angesehen werden, da die Beziehungen zwischen 
Fluoreszenzhelligkeit, Absorption, Konzentration und photochemischer 
Aktivität sehr verwickelt sind. 

3. Sowohl lichtempfindliche als auch photochemisch inaktive Stoffe 
können bei starker Absorption sekundär dadurch Bedeutung erlangen, 
daß sie tieferliegende Zellen vor Bestrahlung schützen. 

Betrachten wir die geschilderten Beobachtungen von diesen Gesichts- 
punkten aus, so läßt sich vermuten, daß der (meist auch nicht sehr 
starken) Ultraviolettabsorption in den verholzten Zellen, die im Inneren 
des Pflanzenkörpers gelegen sind, kaum irgendwelche Bedeutung zuge- 
sprochen werden kann. Anders bei der Kutikula. Hier ist wegen der 
peripheren Lage eine Schutzwirkung denkbar, — wie wir sahen (S. 288) 
aber selbst bei ziemlich starker Kutikula und Kutinisierung in den hier 
behandelten Spektralbezirken nicht sehr ausgiebig. Dickere Kork- 
schichten halten das Ultraviolett freilich von den darunter liegenden 
lebenden Zellen ganz fern; sie entstehen aber erst allmählich, so daß 
eine Schädigung — wenn sie möglich wäre — sich schon vorher bemerk- 
bar machen müßte. 

Wichtiger ist die auffallende und starke Ultraviolettabsorption des 
Zellinhaltes, vor allem des Zellsaftes. Gerade die Häufigkeit der 
Ultraviolettabsorption auf der dem Licht besonders exponierten Organ- 
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oberseite und das regelmäßige Vorkommen in den ja besonders licht- 
empfindlichen Spaltöffnungen müssen zu der Annahme führen, daß hier 
Wechselbeziehungen zwischen dem Licht und den absorbierenden Stoffen 
bestehen. Welcher Art diese Beziehungen sind, läßt sich nach unseren 
bisherigen Kenntnissen schwer sagen. Einstweilen mag aber darauf hin- 
gewiesen werden, daß schon mehrfach (z.B. von Büseen, 4; Kraus, 27; 
CavazzA, 5; WESTERMAIER, 60; DEKKER, 8) gesteigerte Bildung eisen- 
grünender (!) Gerbstoffe im Licht beobachtet wurde. Auch die Bildung 
mancher Flavonfarbstoffe und der chemisch verwandten Anthozyane 
wird bei Anwesenheit von Kohlelrydraten im Licht zumindest beschleu- 
nigt (vgl. Noack, 38, 39). Die Bedingungen hierfür mögen allerdings 
recht verschiedenartig sein. Am besten sind wir über die Anthozyan- 
bildung unterrichtet. Nach den Untersuchungen von Noack (39) finden 
sich bei den zur Anthozyanbildung befähigten Pflanzen Flavonole, die 
durch Hydrierung in Anthozyane übergehen können. In der Regel stellt 
sich in dem (umkehrbaren) System Flavonol-Anthozyan ein Gleichgewicht 
ein, das stark nach der Seite der dehydrierten Stufe (des Flavonols) ver- 
schoben ist, ein Vorgang, der irgendwie mit der Kohlensäureassimila- 
tion chemisch gekoppelt sein muß. Bei gehemmter Assimilation trotz 
guter Beleuchtung — die sich häufig im Frühjahr bei der Entfaltung, all- 
gemeiner im Herbst zur Zeit der Chloroplastenzerstörung findet — über- 
wiegt die Hydrierung, und es kommt zur Rötung der betreffenden Organe. 
Hierbei könnte es sich nun entweder um eine mehr oder minder direkte 
(photodynamische) Wirkung anormal tätiger Chloroplasten handeln oder 
um eine direkte photochemische Beschleunigung der Flavonolhydrierung, 
der bei normal assimilierenden Zellen durch direkte oder indirekte För- 
derung der Dehydrierung das Gleichgewicht gehalten wird. Über die 
Lichtwirkung bei der Bildung von Flavonolen und eisengrünenden ,,Gerb- 
stoffen“ ist noch weniger bekannt. Inwieweit die Absorption der Flavonole 
und „Gerbstoffe‘‘ für diese Vorgänge von Bedeutung ist, können erst Ver- 
suche über die Abhängigkeit der Anthozyan- und „Gerbstoff‘‘-Bildung von 
der Lichtfarbe lehren, die demnächst in Angriff genommen werden sollen. 

Die vorstehenden Betrachtungen gelten auch für die Verhältnisse an 
den Schließzellen. Entsprechend der großen Widerstandsfähigkeit der 
Spaltöffnungen gegen Schädigungen und ihrer relativ großen Selbständig- 
keit kommt es hier allerdings selten zur Anthozyanbildung (Hamo- 
RAK, 15). Bemerkenswert ist aber, daß ein gewisser Antagonismus zwi- 
schen der Ultraviolettabsorption des Zellsaftes und der Chloroplasten 
besteht, der an ähnliche Verhältnisse bei anthozyanführenden Zellen ! 
erinnert, vielleicht aber doch anders aufzufassen ist. 





1 Das Anthozyan bildet sich vorwiegend in solchen Zellen, deren Chloro- 
plasten entweder unentwickelt sind oder degenerieren, jedenfalls aber auch 
kleiner und heller erscheinen als normale Chlorophylikörner. 
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Es zeigte sich nämlich, daß die Chromatophoren ‚‚gerbstoff“haltiger 
Spaltöffnungen im ultravioletten Licht auch dann relativ blaß erschei- 
nen, wenn sie bei mikroskopischer Untersuchung im weißen Licht kräftig 
grün aussehen. Andererseits zeichnen sich die im Ultraviolett dunkel er- 
scheinenden Chloroplasten „gerbstoff‘freier Schließzellen durchaus nicht 
immer durch besonders dunkelgrüne Färbung aus. Das ist auch ver- 
ständlich, denn Chlorophyll, Carotin und Xanthophyll absörbieren in dem 
hier untersuchten Spektralbezirk (vgl. Wırısrärter, 61; Tscurmcn, 56, 
57; LEwKowrrscH, 29) nicht sehr stark; es scheint also bei den ,,gerb- 
stoff“freien Zellen ein ultraviolettabsorbierender Stoff (etwa das Xan- 
thophyll Tscumcus?) besonders ausgebildet zu werden, der den eisen- 
grünenden im Zellsaft gelösten ‚„‚Gerbstoff‘‘ vielleicht physiologisch er- 
setzt. (Ob bei den „gerbstoff‘ freien Palissaden etwa ähnliche Verhält- 
nisse herrschen, wurde noch nicht untersucht.) Sollten sich die ,,Gerb- 
stoffe der SchlieBzellen als lichtempfindlich erweisen, so könnte das 
auch einige Bedeutung für den Öffnungsmechanismus besitzen :. 

Es sei schließlich noch darauf hingewiesen, daß das Mesophyll unter 
„gerbstoff“reichen Epidermen in hohem Maße der Ultraviolettwirkung 
entzogen wird. Inwieweit sich das auf die Verteilung photochemisch 
regulierter Stoffwechselvorgänge auswirkt, läßt sich begreiflicherweise 
noch nicht übersehen. 

Zusammenfassung. 


Die Absorptionserscheinungen lebender Zellen im langwelligen ultra- 
violetten Licht (350—400 yu) — das auch im Sonnenlicht zur Wirkung 
kommt — wurden mit Hilfe mikrophotographischer Aufnahmen unter- 
sucht. 

Zellulose, Hemizellulose und verkieselte Wände erwiesen sich in die- 
sem Spektralbezirk als durchlässig; verholzte, besonders aber verkorkte 
und kutinisierte Membranen — die schon im weißen Licht schwach gelb- 
lich aussehen — absorbieren ziemlich kräftig. Die Kutikula erscheint auf 
Querschnitten meist völlig undurchlässig, ist aber — wie die Flächen- 
bilder erweisen — wegen ihrer geringen Dicke doch ziemlich durchlässig 
und kann für diesen Strahlenbereich nicht als optisches Schutzmittel an- 
gesehen werden. — In Übereinstimmung mit KLEMM fand sich im Holz 
und den verkorkten Zellen blaue Fluoreszenz verschiedener Farbtönung, 
während Kutikula und kutinisierte Zellwände intensiv gelb leuchten. 
Die Fluoreszenzerscheinungen sind bei Bestrahlung mit kurzwelligem 
Ultraviolett (280 uz) viel schwächer. _ 

1 Nebenbei sei bemerkt, daß dem verschiedenartigen Verhalten ober- und 
unterseitiger Spaltöffnungen desselben Blattes (vgl. Lxicx, 28) auch Differenzen 
in der Absorptionsgröße zu entsprechen scheinen — z. B. bei [satis tinctoria —, 
doch lassen sich noch keine genaueren Angaben über die Art der Korrelation 
machen. 
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Plasma und Kern absorbieren nur schwach (im Gegensatz zum kurz- 
welligen Ultraviolett, wo das Chromatin stark absorbiert) ; die Chromato- 
phoren erscheinen je nach ihrem Gehalt an gelben Pigmenten mehr oder 
weniger dunkel. Das Chlorophyll absorbiert nicht besonders stark, 
fluoresziert aber sehr kräftig, wird auch rasch ausgebleicht. 

Besonders starke Absorption (meist ohne Fluoreszenz) findet sich im 
Zellsaft der Epidermis, der Spaltöffnungen und im Mesophyll sehr vieler 
Pflanzen. Vergleichende Beobachtungen zeigten, daß die Absorption in 
den Spaltöffnungen stets von eisengrünenden „Gerbstoffen‘‘ oder Fla- 
vonolen herrührt (in Epidermis’ und Mesophyll häufig auch von eisen- 
bläuenden Gerbstoffen). Es ist zu vermuten, daß die Zellsaftabsorption 
in gut durchleuchteten Zellen — speziell den Spaltöffnungen — keine 
zufällige Nebenerscheinung ist, sondern biologische Bedeutung besitzt. 
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Tafelerklärung. 


Die Vergleichsaufnahmen im sichtbaren (grünen) Licht sind auf allen Tafeln 
durch ein schwarzes Kreuz in der rechten oberen Ecke gekennzeichnet. 


Tafel I. 

Abb. 1. Querschnitt durch die Epidermis von Clivia nobilis. Vergr. 825. 
Aufnahme im ultravioletten Licht. Die bei der Vergleichsaufnahme hell er- 
scheinenden Kutikularschichten sind hier ganz dunkel, ebenso die Chloroplasten 
der Mesophylizellen am unteren Rande des Bildes (Phot. 9). 

Abb. 2. Das gleiche Objekt in grünem Licht (Phot. 8). 

Abb. 3. Kollenchym der Blattmittelrippe von Nerium Oleander, UV-Bild 
(Phot. 35). Vergr. 480. Die Verdickungen der Kollenchymzellen erscheinen hell. 

Abb. 4 und 5. Querschnitt durch den Sproß von Aristolochia Sipho (Phot. 11, 
12). Vergr. 83. Abb. 4 UV-Bild, Abb. 5 Vergleichsaufnahme im Griin. Man be- 
achte die stärkere Absorption in Epidermis, Bastring und Holzteil des Gefäß- 
bündels bei der Ultraviolettaufnahme. 

Abb. 6. Flaschenkork, Querschnitt, Vergr. 480 (Phot. 97), UV-Bild. 

Abb. 7 und 8. Querschnitt durch die Wurzel von ris germ. Abb. 7 UV-Bild 
(Phot. 19), Abb. 8 Grün-Bild (Phot. 20). Vergr. 480. Die stark verdickten Endo- 
dermiszellen und die Xylemelemente erscheinen im UV-Bild wesentlich dunkler 
als im sichtbaren Licht. 

Abb. 9 und 10. Querschnitt durch die Nadel von Pinus montana. Vergr. 480. 
Abb. 9 (Phot. 42): Griin-Bild, Abb. 10 (Phot. 41): UV-Bild. Die verholzte Epi- 
dermis ist im UV-Bild dunkel, während die Sklerenchymelemente durchsichtig 
sind. 

Tafel II. 

Abb. 11. Querschnitt durch die Schale eines unreifen Apfels (Phot. 17). 
Vergr. 480. UV-Bild. Nur die Kutikula absorbiert das Ultraviolett; die dicke 
Epidermisaußenwand erscheint dagegen hell. Der Zellsaft der Epidermiszellen 
zeigt hier (und auch im Flächenbild) Absorption. 

Abb. 12. Commelina coelestis, junges Staubfadenhaar, Vergr. 825, UV-Bild 
(Phot. 49). Die Endzelle ist in Teilung begriffen; die Kernsubstanz zeigt keine 
auffälligen Absorptionserscheinungen. 

Abb. 13. Drüse von der Oberseite des Blattes von Syringa vulgaris. Vergr. 
480, UV-Bild (Phot. 60). In jeder Zelle der Zellrosette befindet sich eine stark 
absorbierende Vakuole. 

Abb. 14 und 15. Martynia lutea, Drüsenhaar. Vergr. 270. Abb. 14: Grün- 
Bild, Abb. 15: UV-Bild. Sowohl die Zellen des Driisenkopfes als auch die Zellen 
des Drüsenstieles absorbieren im Ultraviolett mäßig stark; die Chloroplasten 
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heben sich (besonders in der kegelstumpffürmigen Basalzelle des Drüsenkopfes) 
dunkel von dem grauen Zellsaft ab. 

Abb. 16 und 17. Mnium undulatum, Stelle in der Nähe des Blattrandes im 
grünen (Abb. 16, Phot. 26) und ultravioletten Licht (Abb. 17, Phot. 25). Die 
Zellwände (vgl. S. 290) und Chloroplasten absorbieren im Ultraviolett sehr stark. 
(Vergr. 825). 

Abb. 18. Parenchymzellen von Pellionia Daveauana mit stärkeführenden 
Chloroplasten. Vergr. 480 (Phot. 44), UV-Bild. 

Abb. 19. Epidermis der Frucht von Physalis Francheti. Vergr. 480 (Phot. 
52), UV-Bild. Chromoplasten dunkel! 

Abb. 20. Obere Epidermis der Blüte von Tropaeolum majus, gelbe Stelle. 
Vergr. 83 (Phot. 59), UV-Bild. Die kegelförmigen Zellen sind am Schnittrande 
umgelegt; man sieht innerhalb des hellgélben (hier stark absorbierenden) Zell- 
saftes die wandständigen Chromoplasten. 

Abb. 21. Petunia nyctaginiflora. Vergr. 83 (Phot. 57/8). Obere Epidermis 
einer weißen Blüte. Starke Absorption! 

Abb. 22 und 23. Untere Epidermis von Sedum spectabile. Vergr. 270. Abb.22 
UV-Bild (Phot. 21), Abb. 23: Grün-Bild (Phot. 22). Starke Absorption in allen 
unverletzten Zellen im UV. Einzelne Nebenzellen von Spaltöffnungen zeigen 
keine Absorption. Die Zellen links oben — die im UV-Bild hell erscheinen — 
sind angeschnitten. 

Tafel III. 

Abb. 24 und 25. Rhoeo discolor, untere Epidermis. Vergr. 270. Abb. 24: 
Grün-Bild (Phot. 64), Abb. 25: UV-Bild. Die im grünen Licht schwach absor- 
bierenden anthozyanführenden Epidermiszellen sind im UV völlig durchsichtig. 
Die für uns (abgesehen von den Chloroplasten) farblosen Schließzellen sind da- 
gegen im UV völlig dunkel. 

Abb. 26 und 27. Einzelne Spaltöffnung von Rhoeo discolor. Vergr. 480. 
Abb. 26: Grün-Bild (Phot. 67), Abb. 27: UV-Bild (Phot. 65). Der Zellinhalt er- 
scheint im UV ganz homogen, nur der Kern der linken Schließzelle bildet eine 
kleine helle Stelle. 

Abb. 28 und 29. Spaltöffnung der Blattunterseite von Menyanthes trifoliata. 
Vergr. 480. Abb. 28: Grün-Bild (Phot. 91), Abb. 29: UV-Bild (Phot. 90)!. Die 
Chloroplasten sind ziemlich klein und blaß. Im UV sind sie nicht sichtbar; die 
hellen Stellen in der Mitte der Schließzellen entsprechen den Kernen. 

Abb. 30. Spaltöffnung von Silybum marianum. Vergr. 480. UV-Bild (Phot. 
389). Einzelne absorbierende Vakuolen. 

Abb. 31. Spaltöffnung von Eucomis punctata. Vergr. 480. UV-Bild (Phot. 
116). Schließzellen mit großen dunkelgrünen Chloroplasten ganz angefüllt. Ab- 
sorption des Zellsaftes deshalb nicht feststellbar. 

Abb. 32. Spaltöffnung von Fagus silvatica. Vergr. 825. UV-Bild (Phot. 104). 
Schwach absorbierender Zellsaft. Die großen blassen Chloroplasten und die Zell- 
kerne als hellere Körper deutlich sichtbar. 

Abb. 33. Spaltöffnung von Rheum officinale. Vergr. 480. UV-Bild (Phot. 99). 
Dicht gelagerte dunkelgrüne Chloroplasten; Zellsaftabsorption nicht einwandfrei 
zu ermitteln. Auch in den Epidermiszellen dunkle Chloroplasten. Links von der 
Spaltöffnung der hier auffällig stark absorbierende linsenförmige Kern einer 
Epidermiszelle. 

Abb. 34. Spaltöffnung von Selaginella Kraussiana. Vergr. 480. UV-Bild 
(Phot. 137). Auffallend große und dunkle Chloroplasten in den Schließzellen und 
der Epidermis. Keine Spur von Zellsaftabsorption. 


1 Abb. 29 ist versehentlich gegen Abb. 28 um 180° gedreht. 
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Abb. 35. Spaltöffnung von Silphium perfoliatum. Vergr. 480. UV-Bild 
(Phot. 112). Unregelmäßige absorbierende Vakuolen in den Schließzellen, in 
denen die Kerne und (unten) die Plastiden als helle Aussparungen sichtbar werden. 

Abb. 36. Spaltöffnungen von Nymphaea alba. Vergr. 480. UV-Bild (Phot. 87). 
Stelle am Rand eines Schnittes, bei der die (normalerweise stark absorbierenden) 
Epidermiszellen verletzt waren. Die SthlieBzellen sind intakt geblieben und 
zeigen starke Absorption. 

Abb. 37. Spaltôffnung von Betula verrucosa. Vergr. 480. UV-Bild (Phot.113). 
Beispiel für den seltenen Fall, daB die SchlieBzellen schwacher absorbieren als die 
umgebenden Zellen. 

Abb. 38. Spaltöffnung von Sambucus nigra. Vergr. 480. UV-Bild (Phot.122). 
GroBe Kerne. Auf der Epidermis starke Kutikularfalten (am oberen Rand be- 
sonders deutlich). 

Abb. 39. Obere Epidermis von Pontederia cordifolia. Vergr. 270. UV-Bild 
(Phot. 392). Die Spaltöffnungen und ihre beiden Nebenzellen bilden stets helle 
Inseln in der stark absorbierenden Epidermis. Sehr seltener Fall! 

Abb.40. Spaltöffnung von Aneimia phyllitidis. Vergr. 480. UV-Bild 
(Phot. 62). Starke Absorption in Epidermis und SchlieBzellen! Auch Chloro- 
plasten als dunkle Scheibchen an den dünneren Stellen der Epidermiszelle sichtbar. 


Tafel IV. 
Alle Bilder sind im ultravioletten Licht aufgenommen. 

_ Abb. 41. Blattquerschnitt von Dasylirion acrostichum. Vergr. 80 (Phot. 201). 

iwand und Bastzellen hell! 

Abb. 42. Querschnitt von Kiefernholz. Vergr. 250 (Phot. 258). Sekundare 
Wandschichten ziemlich durchsichtig. Mittellamelle und tertiäre Membran ab- 
sorbieren starker. 

Abb. 43. Querschnitt durch den Samen von Hyoscyamus niger. Vergr. 80 
{ Phot. 244). Starke Absorption in den äußeren Schichten der Samenschale. 

Abb. 44. Querschnitt durch den Samen von Nigella sativa. Vergr. 80 (Phot. 
248). Starke Absorption in den inneren Schichten der Samenschale. 

Abb. 45. Trichomhydathode von Phaseolus multiflorus. Vergr. 145 (Phot. 29). 
Keine merkliche Absorption! 

Abb. 46. Drüsenhaar von Morus alba. Vergr. 250 (Phot. 352). 

Abb. 47. Driisenhaar von Sinningia speciosa. Vergr. 250 (Phot. 336). Drii- 
senköpfchen von oben gesehen. 

Abb. 48. Blattunterseite von Hippuris vulgaris. Einzelne Epidermiszellen, 
die Zellen der Schleimdriisen und die SchlieBzellen dunkel. Vergr. 80 (Phot. 339). 

Abb. 49. Verdauungsdriise von Nepenthes superba. Vergr. 80 (Phot. 233). 

Abb. 50. Spirogyra spec. Chlorophyllbänder mit Pyrenoiden. Vergr. 145 
(Phot. 203). 

Abb. 51. Viola tricolor. Hellgelbe Haare vom Grunde der Krone. Vergr. 25 
{ Phot. 189). 

Abb. 52. Oberseite der Spatha von Anthurium Lindenianum. Vergr. 80 
(Phot. 194). Die hell erscheinenden Zellen sehen im weißen Licht glänzend und 
stark lichtbrechend aus; sie zeigen teilweise blasige Abhebung des Zellinhaltes. 

Abb. 53. Obere Epidermis von Begonia Rex, mit farblosen Zellen. Vergr.80 
(Phot. 277). 

Abb. 54. Anthocyanhaltige Zellen von einer anderen Stelle desselben Blattes. 
Vergr. 80 (Phot. 276). 

Abb. 55. Blattoberseite von Limnanthemum nymphaeoides. Vergr. 80 (Phot. 
325). Schließzellen absorbieren stärker als die Epidermiszellen. 
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Abb. 56. Limnanthemum. Blattoberseite bei stärkerer Vergrößerung (145) 
(Phot. 326). Inhalt der Schließzellen ganz homogen. 

Abb. 57. Blüte von Victoria reyia, obere Epidermis. Vergr. 145 (Phot. 214). 

Abb. 58. Potamogeton natans, obere Epidermis. Vergr. 250 (Phot. 363). Die 
verhältnismäßig kleinen Chloroplasten bilden den helleren Rand an der Rück- 
seite der Schließzellen. 

Abb. 59. Potamogeton natans, untere Epidermis. Vergr. 145 (Phot. 361). In 
den unverletzten Zellen ziemlich stark absorbierender Zellsaft. In den verletzten 
Zellen sind die (braunen) Chromatophoren als dunkle Punkte deutlich sichtbar. 

Abb. 60. Epidermis von Opuntia robusta. Vergr. 185 (Phot. 303). In den 
Epidermiszellen ist der Kern als helle Aussparung sichtbar. Einzelne Epidermis- 
zellen und die Schließzellen absorbieren besonders stark. 

Abb. 61. Spaltöffnung von Solanum ‘tuberosum. Vergr. 250 (Phot. 267). 
GroBe Chloroplasten, die als hellere Flecke erscheinen. 

Abb. 62. Spaltôffnung von Nicotiana rustica. Vergr. 250 (Phot. 271). GroBe 
regelmaBig angeordnete Chloroplasten. 

Abb. 63. Spaltéffnung von Lilium candidum. In jeder SchlieBzelle zwei 
Gerbstoffvakuolen. 

Abb. 64. Spaltôffnung von Antirrhinum majus. Ganz schwache Absorption 
im Zellsaft. Chloroplasten dunkel! 

Abb. 65. Spaltöffnung von Helleborus viridis. Vergr. 80 (Phot. 187). 

Abb. 66. Spaltéffnung von Maranta spec. Vergr. 250 (Phot. 307). Die antho- 
cyanfiihrenden Epidermiszellen ganz dunkel. Die Nebenzellen sind auch im 
weiBen Licht hell, ebenso die hier dunklen Zellsaft aufweisenden SchlieBzellen. 

Abb. 67. Spaltôffnung von Alisma plantago. Vergr. 250 (Phot. 366). Absorp- 
tion der Schließzellen schwer festzustellen, da die Epidermiszellen untergreifen. 

Abb. 68. Spaltöffnungen von Dioscorea villosa. Vergr. 145 (Phot. 204). Bei- 
spiel eines ungünstigen Objektes; starke Wachsauflagerungen machen das Bild 
unübersichtlich. 











ZUR FUNKTION DER HYDATHODEN VON SAXIFRAGA. 
Von 
Herta SCHMIDT. 
Mit 6 Textabbildung 
(Eingegangen am 4. Dezember 1929.) 


Seit HABERLANDT (5) werden die Hydathoden in ihrer Funktion meist 
von dem Gesichtspunkte aus beurteilt, ob sie als echte Driisen sich aktiv 
in den Dienst der Exkretion stellen, oder ob sie nur als Punkte geringsten 
Widerstandes passiv der vom Gewebedrucke emporgetriebenen Gutta- 
tionsflüssigkeit den Austritt aus dem Blattinnern gestatten. Daneben 
interessiert jedoch auch die Rolle der Ausscheidung im Gesamtstoff- 
wechsel. Sie ist vielleicht eher dort erschlieBbar, wo nicht nur Wasser mit 
Spuren fester Substanz austritt, sondern größere Mengen von minera- 
lischen Stoffen abgesondert werden, wie dies z. B. bei den ,,Kalkdriisen“ 
einer Reihe von Sazifraga-Arten der Fall ist. Durch die nahe Beziehung 
zu nicht kalkabscheidenden Verwandten ist außerdem eine weitgehende 
Vergleichsmöglichkeit gegeben zwischen Hydathoden mit stark mineral- 
haltigem Exkret und Hydathoden, die fast nur Wasser abscheiden. 

Ein Beitrag zur Lösung der Fragen nach der Arbeitsweise der Aus- 
scheidungsorgane und der Stellung der Exkretion im Gesamthaushalte 
der Pflanze soll diese Arbeit sein. Sie bemüht sich, die Verteilung des 
Vorganges in zeitlicher und örtlicher Beziehung im normalen Entwick- 
lungsgange der Individuen besser zu erfassen, worauf bei experimentellen 
Prüfungen bisher wenig Gewicht gelegt worden ist. 

Lassen sich auch aus den im folgenden besprochenen Versuchen keine 
feststehenden Rückschlüsse auf die Bedeutung der Hydathoden für den 
pflanzlichen Organismus ziehen, so scheint nach den bisherigen Unter- 
suchungen doch die Erwartung berechtigt, daß eine weitere eingehende 
Analyse der Funktion dieser Ausscheidungsorgane unter Berücksich- 
tigung der Wechselbeziehungen zwischen Exkretion und anderen Vor- 
gängen im Pflanzenkörper eine Stellungnahme zu LEPESCHKINS (9) An- 
sicht, die Hydathoden seien weniger durch ihre Notwendigkeit als durch 
Erblichkeit bedingt, erlauben wird. 

Die Annahme HaBERLANDTs (7), daß die Hydathoden bei gesteiger- 
tem Wurzeldrucke und gehemmter Transpiration eine Infiltration der 
Mesophyllinterzellularen verhüten, machte LEPESCHKIN (9) durch seine 
Versuche sehr unwahrscheinlich, denn eine selbst tagelang andauernde 
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Füllung der Zwischenzellräume mit Wasser schädigte den pflanzlichen 
Organismus nicht. Bemerkenswert ist auch sein Hinweis darauf, daB 
eine langere Infiltration unter natürlichen Bedingungen nicht vorkommt, 
ja sich bei einigen Pflanzen, unter denen auch Sazxifraga Aizoon genannt 
ist, nicht einmal experimentell hervorrufen läßt. 

Ohne auf diese Dinge näher einzugehen, sei auf andere Ansichten über 
die Bedeutung der Hydathoden für den pflanzlichen Organismus nur 
kurz hingewiesen: 

Nach HaBERLANDTs (7) Meinung ermöglicht der „Hydathodenstrom“ 
bei aufgehobener Transpiration eine ausgiebige Wasserdurchströmung 
der Pflanze und damit ihre Versorgung mit mineralischer Nahrung. Da- 
gegen sieht STAHL (20) den Wert der Guttation in der mit ihr verbunde- 
nen Ausscheidung fester, für den Pflanzenkörper schädlicher Stoffe. 


I. Die Guttation, ohne Berücksichtigung des mineralischen Gehaltes 
des Exkretes. 
a) Die Wasserausscheidung in ihrer Beziehung zum Entwicklungsgange 
der Pflanze, des Blattes und der Hydathoden. 

Das Wesentliche über die Anatomie der Hydathoden von Saxifraga 
findet man bereits bei WALDNER (24), neuere Untersuchungen liegen von 
NEUMANN-REICHARDT (14) und Kurt vor, dessen Arbeit mir nur aus 
einem Vortrage, gehalten am 25. V. 1928 in der Zoologisch-botanischen 
Gesellschaft in Wien, bekannt ist!. 

Es handelt sich um Epithemhydathoden, am Ende eines oder mehrerer 
Leitbündel gelegen und von einer gerbstoffhaltigen Scheide umschlossen. 
Die Tracheiden reichen in auffallend geringem Maße in das Epithem 
hinein, das einen in sich geschlossenen Körper von ovaler Form darstellt. 
Zwischen den einzelnen Zellen finden sich nur winzige Interzellularen, 
die meist erst an Mikrotomschnitten sichtbar werden. 

Bevor an eine experimentelle Untersuchung der Hydathodenfunktion 
herangegangen werden konnte, war es nötig, den Vorgang der Guttation 
rein erscheinungsmäßig unter Bedingungen, die den natürlichen Verhält- 
nissen möglichst angeglichen waren, bei den einzelnen zu Versuchs- 
zwecken herangezogenen Sazifraga-Arten kennen zu lernen. 

Zu diesem Zwecke wurden Topfpflanzen benutzt; von kalkabscheiden- 
den Saxifrageen: Saxifraga Aizoon JACQ., Saxifraga mutata L., von nicht 
kalkabscheidenden: Saxifraga stellaris L., Saxifraga rotundifolia L. Die 
ebenfalls in Kultur genommene Sazifraga aizoides L. nimmt eine Mittel- 
stellung zwischen beiden Gruppen ein. Sie weist am natiirlichen Stand- 
orte häufig geringe Kalkabscheidung auf, ebensooft aber bleibt sie frei 
von jedem sichtbaren mineralischen Exkret. 

1 Mittlerweile ist die Arbeit im Druck erschienen: Kurt, J.: Uber die Hyda- 
thoden der Saxifrageae. Beihefte z. Bot. Zbl. 46, 1. Abt. (1929). 
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Die verwendete Erde war ein Gemisch von Torfmull und Komposterde 
zu gleichen Teilen, reichlich mit Kalk- und Schieferschotter durchsetzt. 
Die Pflanzen stammten sowohl von ausgesprochenem Kalkfels als auch 
von Urgesteinsboden der näheren Umgebung Innsbrucks. Ein auffallen- 
der Unterschied im Ausscheidungsmodus dieser beiden Gruppen konnte 
nicht festgestellt werden. Da es mir um einen ersten Uberblick iiber die 
Hydathodenfunktion bei Saxifraga zu tun war, mußte die Frage offen 
bleiben, ob und wieweit sich die Exkretionsorgane an die Standorts- 
verhältnisse durch geringfügige Abänderungen ihrer Tätigkeit anpassen. 

Da sich die Versuche auf 2 Jahre erstreckten, vom Herbst 1927 bis 
zum Sommer 1929, überwinterten die Pflanzen im Versuchsgarten unter 
der natürlichen Schneedecke und standen von Ende Februar bis Ende 
Oktober in einem nach Norden gelegenen Gewächshause des Institutes 
(Nordhaus). Zur Kontrolle blieb ein Teil der Topfpflanzen auch während 
des Sommers im Garten, zeigte aber den Gewächshauspflanzen gegenüber 
kein abweichendes Verhalten. 

Verfolgt man die Guttationstätigkeit dieser Topfpflanzen im Verlaufe 
ihres jährlichen Entwicklungsganges, so läßt sich eine deutliche Be- 
ziehung feststellen. 

Die folgenden Angaben beziehen sich in erster Linie auf S. Aizoon und 
S. mutata, bei den anderen untersuchten Arten ist die jährliche Periode 
weniger klar ausgeprägt: 

Kurz vor Beginn der Blütezeit im Mai und Juni erreicht die Aus- 
scheidung von Flüssigkeit ihren Höhepunkt, dauert während der Anlage 
der Blütenknospen ungemindert fort, hört aber mit dem schnellen Em- 
portreiben des Blütenstieles fast gänzlich auf. Ähnliches wurde schon 
von VOLKENS (23) bei Calla palustris beobachtet. 

Nach der Fruchtbildung sterben die Blattrosetten von S. mutata und 
S. Aizoon ab, ohne daB die Hydathoden nochmals zur Tätigkeit gelangt 
wären. Bilden sich aber im Mittelpunkte der Mutterrosette eine ganze 
Anzahl junger Individuen, wie es bei S. Aizoon meist der Fall ist, so 
nehmen diese die Exkretion sofort im lebhaftesten Maße auf. Bei noch 
nicht blühreifen Pflanzen wird eine Hemmung der Guttation erst später 
bemerkbar, bei einzelnen erst im Oktober. 

Bis zum Januar ruhen die Hydathoden und sind in dieser Zeit auch 
im Thermostaten bei 18°—22° und Dauerbelichtung nicht zur Wasser- 
abgabe zu veranlassen. Selbst im kalten Winter 1928/29 begannen die 
Topfpflanzen bereits Ende Januar wieder zu exzernieren, allerdings wurde 
das Gewächshaus durch Heizung nachts frostfrei gehalten und hatte tags- 
über häufig Temperaturen bis zu 15°. 

Auch im Zeitabschnitte regster Hydathodentätigkeit ist die Guttation 
nicht zu jeder Stunde des Tages gleichmäßig stark. Um vergleichbare 
Werte zu erhalten, bediente ich mich folgender Methode: 
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Das Exkret einer Pflanze wurde mit einer überall möglichst gleich 
weiten Kapillare abgesaugt, gemessen und dies nach 21/, Stunden wieder- 
holt, einer Zeit, die zur Bildung eines neuen, gut faßbaren Tropfens eben 
ausreicht. Vor und während des Versuches war der Boden durch Ein- 
stellen der Tépfe in Wasserschalen gleichmaBig durchfeuchtet. 

Die Messung der fliissigen Ausscheidung wurde nur bei S. Aizoon aus- 
geführt. Die nahezu aufrechte Stellung der Blatter, an denen die Tropfen 
über den seitlichen Rand hinaustreten, macht die Ausbreitung des Ex- 
kretes auf der Blattoberflache, wie es z. B. bei S. mutata der Fall ist, un- 
möglich. Auch bei 8. stellaris und S.-rotundifolia gelang ein restloses Ab- 
saugen nicht, da die rauhe, unebene Blattoberhaut stets Flüssigkeits- 
teilchen zurückhält. 

In Abb. 1 ist der Exkretionsverlauf bei drei verschiedenen Pflanzen 
dargestellt, die im Nordhause dem natürlichen Wechsel von Tag und 
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Abb. 1. Guttationsverlauf bei Saxifraga Aizoon. 1.—3. V. 1929. 
Obere Kurve: Sättigungsdefizit der Luft in mm (10fach überhöht). 
Nacht ausgesetzt waren. Die Versuche liefen vom 1. V. morgens bis 3. V. 
abends. Während dieser Zeit schwankte die Temperatur zwischen 13,59 
und 21°, die relative Feuchtigkeit der Luft zwischen 79% und 94%. Die 
Menge der ausgeschiedenen Flüssigkeit in Millimetern der Meßkapillare 
ist auf den Ordinaten abgetragen, auf der Abszisse die Zeit. 

Das Maximum der Exkretion fällt stets in die Stunden zwischen 
23 Uhr und 5 Uhr. Hier liegt allerdings auch das Minimum des Sättigungs- 
defizits der Luft (S.D.), dargestellt durch die obere überhöhte Kurve von 
Abb. 1. Es wurde errechnet aus der jeweiligen Temperatur und dem 
relativen Feuchtigkeitsgehalte der Luft, abgelesen an einem LAMPRECHT- 
schen Polymeter, das vor und nach dem Versuch mit Hilfe des Taupunkt- 
zeigers korrigiert wurde. 

Das starke Zunehmen des Exkretes in den genannten Stunden läßt 
sich jedoch nicht restlos aus einer, manchmal sogar sehr geringfügigen 
Senkung des S.D. erklären. Wie aus den beigefügten Kurven hervorgeht, 
ist die Guttation tagsüber selbst bei feuchtem, kühlem Wetter sehr 
schwach, in der Regel bleibt sie ganz aus. Nachts tritt stets eine weit 
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größere Anzahl der Hydathoden in Tätigkeit, die Tropfenbildung erfolgt 
in rascherem Tempo. Auf die Frage, wie der Einfluß der nächtlichen 
Dunkelheit zu werten ist, soll bei Besprechung späterer Versuche zurück- 
gekommen werden. 

Die in den Kurven von Abb. 1 zum Ausdruck kommende Abnahme 
der Exkretion an aufeinanderfolgenden Tagen wird noch sehr viel deut- 
licher, wenn die Pflanzen bei konstanten Außenbedingungen: Licht, 
Temperatur, S.D. exzernieren, wie aus den Kurven von Abb. 3 (S. 323) 
ersichtlich ist. Sie ist ebenso unerklärlich, wie die folgende Erscheinung: 

Neben der jährlichen und täglichen Periodizität der Guttation machen 
sich noch ganz unberechenbare Schwankungen bemerkbar. Sonst gut 
arbeitende Pflanzen sind plötzlich selbst unter den optimalen Be- 
dingungen eines dunstgesättigten Raumes nicht zur Ausscheidung von 
Flüssigkeit zu bewegen. Dieser Zustand hält in der Regel 3—5 Tage an, 
kann sich aber auf 3 Wochen ausdehnen und wiederholt sich bei manchen 
Individuen häufig, bei anderen selten. Eine genaue Dauerbeobachtung 
dieser Erscheinung ist leider nicht möglich, da ein längerer Aufenthalt 
der Pflanze in gespannter Atmosphäre und ein ständig feuchter Boden 
störend auf die Funktionen ihres Organismus einwirken und Unregel- 
mäßigkeiten im Exkretionsvorgange hervorrufen. 

Die exzernierte Flüssigkeit ist nicht das Produkt der Tätigkeit sämt- 
licher Hydathoden eines Individuums. Auch bei den exkretionstüchtig- 
sten Pflanzen von S. Aizoon und 8. mutata beteiligen sich nur die jünge- 
ren Blätter an der Guttation und auch diese niemals mit allen Hyda- 
thoden. Nahezu die Hälfte der Blätter ist außer Tätigkeit. Die Arbeits- 
periode eines Blattes von 8. Aizoon umfaßt 3—3'/, Monate. Allerdings 
ist damit zu rechnen, daß Topfpflanzen im Gewächshause raschwüch- 
siger sind als im Freilande. 

Bei S. aizoides, S. stellaris und S. rotundifolia versagen dagegen nur 
einige wenige Blätter, die ältesten. 

Auch die Anzahl der an einem Blatte tätigen Hydathoden ist begrenzt, 
und ihre Verteilung ist, wie ein Vergleich von Blättern verschiedenen 
Alters lehrt, eine auffallend gesetzmäßige. 

Die Hydathoden arbeiten nur in einem bestimmten Entwicklungs- 
zustande. Sind sie eine Zeitlang in Tätigkeit gewesen, so stellen sie die 
Exkretion endgültig ein, und jüngere, in der Wachstumszone des Blattes 
neu entstehende, übernehmen die Abscheidung des Exkretes. 

Diese Verhältnisse sind in Abb. 2 dargestellt durch die dreimalige Auf- 
nahme des sich bietenden Bildes einer unter feuchter Glocke im diffusen 
Tageslicht guttierenden Pflanze von S. Aizoon. Nach Verlauf gleicher 
Zeitspannen wurden die Tropfen mit Filtrierpapier abgezogen, das Ver- 
suchsobjekt vor dem erneuten Einstellen in den dunstgesättigten Raum 
an der Luft getrocknet. Die guttierenden Blätter der Rosette sind nach 
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zunehmendem Alter in aufsteigender Reihenfolge numeriert, Lage und 
Zahl der Hydathoden durch kleine Punkte wiedergegeben, tätige Hyda- 
thoden mit größeren Punkten bezeichnet. 

Die Ursache für das Einstellen der Tätigkeit mit zunehmendem Alter 
bei früher gut arbeitenden Hydathoden ist nicht in einer rein mechani- 
schen Verstopfung der Wasserspalten durch das ausgeschiedene Kalk- 
schüppchen zu suchen. Denn auch nach seiner Entfernung, die sich leicht 
ohne eine Schädigung der Gewebe durch seitliches Abheben mit einer 
Borste bewerkstelligen läßt, erfolgt keine Exkretion. 

Die Möglichkeit, durch eine Ausschaltung der tätigen Hydathoden 
bereits ruhende wieder zur Guttation zu bringen, läßt sich leider nicht 
verwirklichen, da ein künstlicher Verschluß der exzernierenden Organe 
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Abb. 2. Sax. Aizoon: Beziehung zwischen Alter und Funktion der Hydathoden. 
@ exzernierende Hyd. Blätter Nr. 13—27 außer Tätigkeit. 


sich bei dem herrschenden hohen Exkretionsdrucke nicht erzielen läßt. 
Wie LEPESCHKIN (9) machte auch ich mit den verschiedensten Verschluß- 
mitteln nur ergebnislose Versuche: z. B. mit Vaseline, Paraffin, Baum- 
und Kakaowachs, Kollodium u. a. m. 

Dagegen gelingt es, durch Abtrennen sämtlicher exkretionsfähiger 
Blätter (ich verstehe darunter solche, denen in Anbetracht ihres Alters 
Guttation noch möglich ist, ohne daß sie, was nach dem vorhergehenden 
Abschnitte verständlich ist, tatsächlich jederzeit zur Ausscheidung von 
Flüssigkeit veranlaßt werden können) und Verschluß der Wundstellen 
einige wenige Blätter, die bereits ihre Tätigkeit abgeschlossen hatten, 
wieder zur Exkretion zu veranlassen. Die Zahl der unter diesen Um- 
ständen arbeitenden Hydathoden ist allerdings eine sehr geringe. 

Es wäre auch daran zu denken, die Funktionslosigkeit der Hyda- 
thoden älterer Blätter durch Verstopfung der zuführenden Gefäße zu 
deuten, wie NESTLER (12) annimmt, obwohl er dies bei seinen mikro- 
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skopischen Untersuchungen nicht nachweisen konnte. Auch ich fand 
zwischen alten und jungen Hydathoden keinen histologischen Unter- 
schied. Allerdings muB man berücksichtigen, daB die Hydathoden auch 
durch im Interzellularsystem des Epithems auftretende Anderungen 
zur Exkretion unfähig gemacht werden könnten, und solche Störungen 
sind bei der schon erwähnten Kleinheit der Interzellularen an Hand- 
schnitten nicht zu erkennen. Auf eine nähere Untersuchung der Sach- 
lage an Mikrotomschnitten wurde verzichtet, da auch ein tatsächlich 
nachgewiesener Verschluß der Leitelemente oder Interzellularen eine 
Folge der mangelhaften Wasserdurchströmung ausgewachsener Blätter 
auf Kosten der sich entfaltenden sein kann, ohne die Ursache für die 
Untätigkeit der guttierenden Organe zu bilden. 

Zusammenfassend läßt sich auf Grund der Beobachtung der Guttation 
an Topfpflanzen verschiedener Sazifraga-Arten sagen: Die Hydathoden 
sind nur in einem bestimmten Entwicklungszustande der Pflanze, des 
Blattes und ihrer selbst tätig. 

Dies läßt sich mit der Auffassung der Exkretionsorgane als ein ein- 
faches Loch kaum vereinigen, spricht dagegen für eine gewisse aktive 
Beteiligung der Hydathoden am Ausscheidungsvorgange. 

b) Die Einwirkung der Außenfaktoren auf die Wasserabscheidung. 

Unter Berücksichtigung der im vorigen Kapitel dargelegten weit- 
gehenden Verschiedenheit der Gesamtexkretion, der Exkretion eines 
Blattes und der Exkretion der einzelnen Hydathode, die inneren Ver- 
änderungen entspringt, wurde nun der Einfluß der Außenbedingungen 
auf die Guttation untersucht. 

Bei den folgenden Experimenten wurde darauf Wert gelegt, stets 
Pflanzen zu verwenden, die die gleiche Vorbehandlung erfahren hatten, 
so daß der Zustand des Organismus, soweit er von äußeren Einflüssen 
abhängig ist, der gleiche war. 

1. Sättigungsdefizit der Luft. 

Die Abhängigkeit der tropfenförmigen Abscheidung einer Flüssigkeit 
vom S.D. im umgebenden Raume folgt schon aus rein physikalischen 
Gründen. Diese Beziehung ist aus Tabelle 1 für die Guttation von Topf- 
pflanzen von 8. Aizoon und S. mutata zu ersehen. 

Die Zeit, die bei wachsendem S.D. zur Ausscheidung einer eben sicht- 
baren Flüssigkeitsspur nötig ist, wurde in Minuten angegeben; Boden- 
feuchtigkeit und Licht waren dabei konstant. Die mit einem Striche ver- 
sehenen Felaer von Tabelle 1 besagen, daß die betreffende Pflanze im 
Verlaufe von 8 Stunden unter den angegebenen Verhältnissen nicht 
guttierte. 

Trotz der großen individuellen Schwankungen (man beachte Nr. 3 
am 7. V. und erinnere sich an den früher erwähnten plötzlich eintretenden 
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Tabelle 1. Guttation bei steigendem S.D. I—IV: 8. Aizoon, V—VIII: S. mutata. 
Zeitangabe in Minuten (Konstante Belichtung mit 32 MK in 25 cm Entfernung). 
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Stillstand der Guttation) ist eine deutliche Verzögerung der Exkretion 
bei zunehmendem S.D. wahrnehmbar. Erreicht es den Wert von etwa 
3 mm, so hört jede Flüssigkeitsabscheidung auf. Es ist nicht möglich, das 
Ausbleiben der Guttation bei diesem S.D. auf eine sofortige Verdunstung 
etwa auftretender Exkrettropfen zurückzuführen, denn wie ich mich 
überzeugte, verdampfen winzige Exkrettrépfchen, auf paraffiniertes 
Papier gebracht, bei einem S.D. von etwa 3 mm erst innerhalb von 
6 Minuten, die Kontrolle erfolgte dagegen alle 2—3 Minuten. Außerdem 
sind die Feuchtigkeitsverhältnisse im engen Raum zwischen den dicht 
gedrängten Blättern sicher günstiger als in der umgebenden, der Messung 
zugänglichen Luft. 

Da eine Prüfung der übrigen Außenfaktoren: Licht, Dunkelheit, 
Temperatur bei konstantem S.D. stattfinden mußte, soll der Einfluß 
dauernder großer Luftfeuchtigkeit mit einigen Worten gestreift werden. 
Denn nur im abgeschlossenen Raume unter einer Glocke ist ein wirklich 
konstantes S.D. erzielbar, nämlich dann, wenn infolge der Transpiration 
der Versuchspflanzen und der Verdunstung der zur Bodendurchfeuch- 
tung unumgänglich notwendigen Wasserschalen sein Wert auf nahezu 
0 mm gesunken ist. 

Im dunstgesättigten Raume ist der Exkretionsverlauf ein wesentlich 
anderer als der in Abb. 1 (S. 317) dargestellte. Nach Verlauf der ersten 
21/, Stunden, die den raschen Abfall des S.D. bringen, ist das Maximum 
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erreicht; je nach Versuchsbeginn kann es auf jede beliebige Tages- oder 
Nachtzeit fallen. Dann vermindert sich die Menge des Exkretes ständig, 
aber nicht gleichmäßig, sondern durch kurze Perioden lebhafterer Tätig- 
keit unterbrochen; von einer Tagesrhythmik keine Spur mehr. Eine 
graphische Darstellung des Vorganges folgt später (Abb. 3, 8. 323), wo 
sie zu Vergleichszwecken herangezogen werden soll. 


2. Licht und Dunkelheit. 

Sieht man von der durch längeren Aufenthalt im feuchten Raume 

Änderung im Exkretionsverlaufe ab, so läßt sich sowohl bei 
konstanter Dunkelheit, als auch bei Dauerbelichtung durch Tage hin- 
durch Guttation beobachten. Doch ist sie vermindert im Vergleiche 
zur Exkretion bei normalem Wechsel von Tag und Nacht. Besonders 
auffallend ist die Hemmung im Dunkeln; viele Pflanzen stellen ihre 
Tätigkeit ein, nehmen sie aber, ans Tageslicht zurückgebracht, nach 
kurzer Zeit wieder auf. Das in den Mitternachtsstunden liegende Maxi- 
mum der Guttation im Lichtwechsel des Tages (siehe S. 318) kann also 
keinesfalls dem Einflusse des nächtlichen Lichtmangels zugeschrieben 
werden. 

Die angeführten Tatsachen ergaben sich aus Versuchen, die im Raume 
für konstante Temperatur ausgeführt wurden. Er ist verdunkelt und 
liegt im Kellergeschoß des Institutes nach Norden zu. Die Temperaturen 
schwanken hier tagsüber um !/,°—1°, was sich unter den feuchten 
Glocken kaum bemerkbar machte. Die Bodentemperatur der Töpfe wies 
nahezu die gleichen Werte auf, nur war sie noch beständiger. Die rela- 
tive Feuchtigkeit der Luft erreichte innerhalb der Glocken wohl 100%, 
die Polymeter zeigten 96% —98% an. 

Die Kurven von Abb. 3 geben ein Bild vom Exkretionsverlaufe im 
Lichtwechsel des Tages, bei Dauerbelichtung und konstanter Dunkelheit. 
Die auf den Koordinaten abgetragenen Werte wurden in gleicher Weise 
gewonnen, wie bei Abb. 1 beschrieben. Kann man mit dieser Methode 
auch keine quantitativ absolut gültigen Ergebnisse erwarten, so liefert 
sie doch anschauliches Vergleichsmaterial. 

In qualitativer Hinsicht stimmen die Kurven weitgehend überein, 
in quantitativer bleiben künstlich belichtete und Dunkelpflanzen weit 
hinter den Tageslichtpflanzen zurück. Worauf das Übergewicht der 
Tageslichtkurve zurückzuführen ist, bleibt unklar; es weist aber auf eine 
Beziehung zwischen Stoffwechsel und Guttation hin. Denn unter den 
unnatürlichen Bedingungen dauernder Dunkelheit oder ungenügender 
andersartiger Belichtung muß der Organismus notwendigerweise leiden. 

Auffällig ist wiederum die Abnahme der Exkretion an aufeinander- 
folgenden Tagen, auf die schon bei Besprechung von Abb. 1 (S. 317) auf- 
merksam gemacht wurde. Für die Deutung dieser Erscheinung wäre 
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aber eine genaue Kenntnis der gesamten Lebensvorgänge 
unter den angegebenen Versuchsbedingungen notwendig. 

Ebenso unerklärlich ist die bemerkenswerte Tatsache, 
daß die Ausscheidungstätigkeit bisweilen stundenlang 
völlig ruht und später ohne die geringste Veränderung 
der Außenbedingungen von selbst wieder einsetzt. 

3. Temperatur. 

Sehr gering ist die Einwirkung der Temperatur auf 
den vitalen Vorgang der Exkretion; ihr bedeutender Ein- 
fluß auf das Zustandekommen eines günstigen S.D. ist 
selbstverständlich. 

Nach NESTLER (13) guttiert Tropaeolum majus zu 
jeder Tageszeit noch bei 3,50 und 97% —98% relativer 
Feuchtigkeit der Luft. Ungehemmte Exkretion beob- 
achtete ich an S. stellaris und S. Aizoon noch bei 8° ; Tem- 
peraturen von 30°—35° bei konstantem S.D. förderten sie 
nicht augenfallig, weder im Thermostaten in dauernder 
Dunkelheit oder ständiger Belichtung, noch im nach 
Siiden gelegenen Gewächshause des Institutes im Tages- 
lichte. Eine quantitative Erfassung der ausgeschiedenen 
Flüssigkeit mit Hilfe von MeBkapillaren unterblieb, da 
die starke Kondenswasserbildung bei hohen Temperaturen 
zu fehlerhaften Werten führen muBte. 


IL. Die Abscheidung mineralischer Substanz. 
a) Der Exkretionsvorgang bei Topfpflanzen. 

Eine von der Besprechung der Guttation gesonderte 
Behandlung der Exkretion fester Stoffe erwies sich als 
notwendig, da eine starke Ausschei- 
dung mineralischer Substanz durch- 
aus nicht immer mit lebhafter Was- 
serabgabe parallel lauft. Dies zeigte 
sich an Topfpflanzen von S. mutata 
und S. Aizoon, die unter der feuchten 
Glocke groBe Mengen von Flüssig- 
keiten absonderten, ohne daß ein 
sichtbarer Riickstand hinterblieb. 

Auch die im Nordhause stehen- 
den Pflanzen lieBen besonders im 
zweiten Jahre ihres dortigen Auf- 
enthaltes trotz ungeminderter Gut- 
tation einen deutlichen Riickgang 
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kennen. Schon ENGLER (3) macht auf diese Erscheinung bei der Kultur 
von Saxifraga aufmerksam. Daß es sich nicht um eine Erschöpfung des 
Bodens an Nährsalzen handelt, beweisen an der Mutterpflanze ent- 
stehende Tochterindividuen, die während ihrer Entfaltung große Mengen 
von Kalk abscheiden. 

Diese Tatsache ist gleichzeitig ein Beleg dafür, daß die Absonderung 
fester Substanz, ebenso wie die Guttation, vom Entwicklungszustande 
des Blattes abhängig ist und im Stoffwechsel des jugendlichen Organs 
eine besondere Bedeutung zu haben scheint, die vielleicht im Sinne 
STAHLS (20) auf der Entfernung schädlicher Stoffe beruht. 

Daneben ist allerdings die Möglichkeit im Auge zu behalten, die starke 
Mineralexkretion wachsender Blätter auf die bei ihnen besonders leb- 
hafte Durchströmung mit nährsalzhaltigem Wasser zurückzuführen. 

Zur Charakterisierung des Ausscheidungsvorganges, wie er an Topf- 
pflanzen von S. Aizoon und S. mutata zu beobachten war, ist das plötz- 
liche ganz unberechenbare, sozusagen ‚‚stoßweiße‘‘ Auswerfen minera- 
lischer Substanz im Guttationswasser wichtig. Die Hochblätter am 
Blütenstiele von 8. Aizoon, die während seines raschen Wachstums nur 
wenige Male guttieren können, sind von einem förmlichen Kalkpanzer 
bedeckt. Auch bei Laubblättern wurde ruckweise starke Kalkabschei- 
dung immer wieder beobachtet, besonders nach Guttationsperioden, die 
gar keinen sichtbaren Rückstand hinterließen. 

Deshalb lassen sich auch über die Zeit, die die allbekannten Kalk- 
schuppen des Blattes zu ihrer Entstehung brauchen, keine allgemein- 
gültigen Werte angeben. Ein Beispiel sei angeführt: Eine kurz vor der 
Blüte stehende Topfpflanze von 8. Aizoon, die im Nordhause den täglichen 
Schwankungen von Licht, Temperatur und relativer Feuchtigkeit der 
Luft und des Bodens ausgesetzt war, zeigte im Juni 1928 an ihren vom 
Kalke befreiten Blättern nach einmaliger Guttation über Nacht einen 
weißen Anflug. Bevorzugt sind wiederum die jüngsten Blätter; sie er- 
setzen den entfernten Kalk in etwa 15 Tagen restlos. Bei älteren ist nach 
28 Tagen kein Wachsen der Exkretschuppen mehr festzustellen, soweit 
es sich bei einiger Übung mit bloßem Auge von Guttation zu Guttation 
an Hand von Skizzen feststellen läßt. Zu diesem Zeitpunkte bleibt die 
Menge der abgeschiedenen festen Stoffe noch beträchtlich hinter der 
des abgelösten Kalkes zurück. Da in Kultur genommene Pflanzen 
nach ENGLERs (3) und meinen eigenen Erfahrungen sich in der Kalk- 
produktion stets als gehemmt erweisen, so ist es nicht ausgeschlossen, 
daß am natürlichen Standorte schnellerer und völliger Ersatz möglich ist. 

Der bisher häufig wegen seiner Kürze angewendete Ausdruck ‚Kalk‘ 
für die Gesamtheit der ausgeschiedenen festen Stoffe ist allerdings nur 
unter dem Vorbehalte berechtigt, daß das Exkret neben CaCO, noch 
eine ganze Anzahl anderer mineralischer Bestandteile hat, auch Spuren 
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von Zucker fehlen ihm nie. Qualitative Untersuchungen von Sazijraga- 
Exkreten finden sich bei Unger (22). Auf seine quantitativen Angaben 
hingegen môchte ich wenig Gewicht legen; denn bei den erwähnten 
Schwankungen im Mineralstoffgehalte der Ausscheidung kénnen zur 
Kenntnis der Hydathodenfunktion nur Werte beitragen, die an ein und 
demselben Individuum gewonnen wurden unter Beriicksichtigung seines 
Entwicklungszustandes und des herrschenden S.D. 


b) Versuche mit Wasserkulturen. 


Um den Einfluß der gebotenen mineralischen Nahrung auf den Ex- 
kretcharakter der kalkabscheidenden-und nicht kalkabscheidenden Arten 
einigermaßen verfolgen zu können, wurden Wasserkulturen von Sazi- 
fraga benutzt. Da die Kenntnis des Gesamtverhaltens der Pflanzen in 
verschiedenen Nährlösungen nicht Endzweck der Untersuchungen war, 
sondern nur ein Mittel, die Tätigkeit der Hydathoden von einer neuen 
Seite zu beleuchten, so tragen die im folgenden besprochenen Experi- 
mente lediglich den Charakter von orientierenden Vorversuchen. Eine 
Bestimmung des p„-Wertes der Lösungen unterblieb, ebenso die Wieder- 
gabe von Versuchsprotokollen, die Einzelheiten der Entwicklung von 
Sproß- und Wurzelsystem bringen. 

Zur Anzucht der ausgetopften oder vom natürlichen Standorte ge- 
holten Pflanzen sind die Frühjahrsmonate Februar bis April am geeig- 
netsten. Zu dieser Zeit werden schon in den ersten 5 Tagen neue Wurzeln 
gebildet. 

S. Aizoon ist am anspruchslosesten und gedeiht am besten in KNop- 
scher Nährlösung. Ebensogut sagt Knop-Lésung S. rotundifolia und 8. 
aizoides zu. S. mutata gedeiht in ihr nicht gut. Am schwierigsten ist die 
Behandlung von S. stellaris. Knop schädigt sie schon nach wenigen 
Tagen. Variationen der Knor-Lésung, die sich auf ihren Ca- und Mg- 
Gehalt bezogen, waren ergebnislos. Endlich stellte sich die v. D. CRONE- 
Lösung als geeignet zur Kultur von S. stellaris heraus. Auch S. mutata 
verträgt sie gut. S. Aizoon geht darin zugrunde. 

Die Guttation der Wasserkulturen erweist sich in der Regel als ge- 
hemmt. Es sind aber stets einige darunter, die eine ganz erstaunliche 
Menge Flüssigkeit von sich geben, häufig Exemplare mit auffallend ge- 
ring ausgebildetem Wurzelsystem, ein Hinweis darauf, daB lebhafte 
Guttation nicht ohne weiteres eine erhöhte Wurzeltätigkeit zur Voraus- 
setzung hat. Vielmehr scheint die Hydathode in ihrer Funktion bis zu 
einem gewissen Grade von der Wurzel unabhangig zu sein. 

Die Exkretion mineralischer Substanz bleibt stets hinter der von 
Topfpflanzen zurück. Die während des Aufenthaltes in KNop sich ent- 
faltenden Blätter von S. Aizoon sind oft tagelang frei von jeder Kalk- 
absonderung, bis nach ein- oder zweimaliger Guttation sich eine weiße 
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Schicht über den Hydathoden bildet ; ein neues Beispiel für die plötzliche 
energische Mineralstoffabscheidung. Wiederholt sich der Vorgang nicht, 
so sind am ausgewachsenen Blatte nur diejenigen Hydathoden mit Kalk 
bedeckt, die im Zeitpunkte seiner Ausscheidung im exkretionsfähigen Zu- 
stande waren. Denkt man sich in Abb. 2 (S. 319) die mit großen Punkten 
bezeichneten Hydathoden als weiße Flecke, die übrigen kalkfrei, so hat 
man ein Bild vom Aussehen der Blätter. 

Es sollte nun versucht werden, ob durch vermehrte Ca-Zufuhr eine 
Zunahme der mineralischen Exkretion erzielt werden könnte. Zu diesem 
Zwecke wurden !/,, 1/2, 2/s des in der Knor-Lösung enthaltenen MgSO, 
in je einer Versuchsreihe durch die äquimolaren Mengen von CaSO, 
ersetzt, ebenso !/,, */, des KCl durch CaCl,. Eine reichere Mineralstoff- 
abscheidung der in diese abgeänderten Lösungen versetzten Pflanzen 
konnte nicht festgestellt werden. Doch möchte ich ausdrücklich betonen, 
daß dies nach dem Augenschein gefällte Urteil erst durch quantitative 
Untersuchungen erhärtet werden müßte, die bei der geringen Konzen- 
tration des Exkretes und seiner kleinen Menge sehr zeitraubend und 
auch bei peinlichst genauer Durchführung vielleicht ergebnislos sein 
werden. 

Mehr Erfolg dürften Konzentrationsbestimmungen der verschiedenen 
Exkrete nach der Barcerschen Methode der Dampfdruckvergleichung 
in Kapillaren versprechen, die RUHLAND (17) erfolgreich bei seinen Unter- 
suchungen der von Statice ausgeschiedenen Flüssigkeit benutzte. Gerade 
Wasserkulturen müssen zu solchen Versuchen sehr geeignet sein, da man 
sich jederzeit über die Konzentration der aufgenommenen Lösung unter- 
richten kann. 

Neben einer Steigerung der gebotenen Ca-Menge fand auch eine Ver- 
minderung des Ca-Gehaltes der Knop-Lésung Anwendung. Ca(NO;): 
wurde wiederum stufenweise durch Mg(NO;); bzw. KNO, vertreten. 
S. Aizoon und S.mutata guttierten in diesen Lösungen gut; die Ab- 
scheidung mineralischer Substanz scheint nicht gemindert. 

Die kalkabscheidenden Sazxifraga- Arten S. Aizoon und S. mutata 
scheiden also auch bei variierten Ca-Gaben Exkrete ab, die nicht merk- 
lich vom normalen verschieden sind. 

In den gleichen Nährlösungen hinterlassen die Guttationstropfen der 
nicht kalkabscheidenden Art: 8. stellaris keinen mit bloßem Auge sicht- 
baren Rückstand. Auch sie bewahrt also den ihr eigentümlichen Exkret- 
charakter. S. rotundifolia verhält sich in der Regel ebenso. Nur ein 
einziges Mal zeigte sie in gewöhnlicher Knor-Lösung unmittelbar 
über den Hydathoden junger Blätter weiße Flecke. Ca war, wie die 
Flammenfärbung erwies, im Exkrete enthalten. Vielleicht sind gerade 
S. rotundifolia und daneben S. aizoides, die am natürlichen Standort 
häufig geringe Kalkmengen abscheidet, in Wasserkultur aber kalkfrei 
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blieb, zu weiteren Untersuchungen über die Beziehung zwischen mine- 
ralischer Nahrung und Exkretcharakter geeignet. 

Um festzustellen, wie die kalkexzernierenden Saxifrageen einerseits, 
die nicht kalkexzernierenden andererseits auf einen völligen Entzug von 
Ca antworten, wurde ihnen eine Ca-freie Nährlösung geboten, die Amar 
(zitiert nach BENECKE [1]) zur Zucht von Caryophyllaceen anwendete. 

Sie enthält im Liter aq. dest.: 0,5 g NH,NO,, 0,35 g KNO,, 0,25 g 
MgSO,, 0,35 g KH,PO,, Spur Fe,0;. 

Während S. Aizoon und S. mutata in dieser Lösung 2—3 Monate ohne 
Zeichen einer Schädigung lebten, verfärbt sich S. stellaris in ihr schon 
nach wenigen Tagen. Die Blätter werden graugrün und welken, die 
Wurzeln quellen auf und zerfallen. 

Die Deutung dieser Erscheinung wäre nur möglich bei einer genauen 
Kenntnis der Anforderungen, die S. stellaris an eine Nährlösung stellt. 
Ungünstiger p,,-Wert, Giftwirkung irgendwelcher Ionen infolge des 
Fehlens der Ca-Ionen u. a. m. könnten als Ursache für das Absterben der 
Pflanzen herangezogen werden. Ist tatsächlich der Ca-Mangel das Aus- 
schlaggebende, so müßte man die nicht kalkabgebende 8. stellaris im 
Gegensatz zu den kalkabgebenden Arten als ,,kalkhungrig“ ansehen. 
Verallgemeinern läßt sich diese Annahme aber nicht: die ebenfalls keinen 
Kalk exzernierende S. rotundifolia erträgt Ca-Entzug längere Zeit. 

Während der Zeit kräftigen Lebens war die Guttation bei S. Aizoon 
und S. mutata gut. Der mineralische Rückstand schwach, aber deutlich. 

An Blättern von S. Aizoon fanden sich häufig beträchtliche Mengen 
einer Abscheidung, die sich auf den ersten Blick von dem normalen Exkret 
‘unterschied. Sie war nicht milchigweiß wie dieses, sondern durchsichtig 
hell, grobkörniger und hygroskopisch. Die qualitative Untersuchung er- 
gab starke Kaliumreaktion (Fällung als Kaliumhydrotartrat aus heißer 
salzsaurer Lösung durch saures Natriumtartrat). Da diese abnorme Ab- 
scheidung auch an abgestorbenen, braunen Blättern auftritt, ebenso an 
Blattstielresten von S. rotundifolia — hier auch bei Ernährung mit 
v.D.CRONE —, ist sie auf erhöhten Wurzeldruck unter den veränderten 
Ernährungsbedingungen zurückzuführen und steht mit der normalen 
Exkretionstätigkeit der Hydathoden in keiner Beziehung. 

Neben der Wirkung gänzlichen Kalziummangels auf den Exkret- 
charakter wurde der Einfluß von Lösungen, die nur Ca enthielten, unter- 
sucht. Sie sind aber zu diesem Zwecke nicht geeignet ; denn die Guttation 
setzt in ihnen fast gänzlich aus. Vielleicht hat man es hier mit derselben 
Erscheinung zu tun, die HANSTEEN (8) bei Wasserkulturversuchen mit 
Weizen feststellte, nämlich mit einer Hemmung der Wasseraufnahme 
durch Ca-Ionen. Ob und wieweit die ebenfalls von HANSTEEN (8) be- 
obachtete Förderung der Transpiration in Ca-reichen Lösungen mit dem 
Stillstand der Guttation in Beziehung zu bringen ist, läßt sich ohne Kennt- 
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nis der Transpirationsverhältnisse bei Saxifraga nicht entscheiden. Ihre 
empirische Feststellung unter den jeweiligen Versuchsbedingungen, die 
nach den Untersuchungen über die physikalische Komponente der Trans- 
piration von SEYBOLD (18) notwendig erscheint, diirfte aber bei guttie- 
renden Pflanzen, die auch SEYBOLD nicht in den Kreis seiner Betrach- 
tungen zieht, auf Schwierigkeiten stoBen. 

Wendet man dagegen die zu den benutzten Ca-Lösungen äquimolaren 
Lösungen von Kaliumsalzen an (0,001—0,05 Mol. Lösungen von KNO,, 
K,SO,, KCl), so ist sogar bei noch höheren Konzentrationen die Aus- 
scheidung von Flüssigkeit sehr lebhaft, und das zurückbleibende Exkret 
unterscheidet sich rein äußerlich nicht vom normalen. Leider lassen sich 
diese Versuche nur durch wenige Tage hindurch fortsetzen, da später die 
Guttation infolge von Ernährungsstörungen aufhört. 

Aus den an Topfpflanzen und Wasserkulturen gemachten Beobach- 
tungen dieses Kapitels, daß die Exkretion mineralischer Substanz nicht 
jederzeit, sondern stoßweise erfolgt, daß sie in Beziehung zur Entwick- 
lung des Blattes steht und daß der Charakter des Exkretes durch variierte 
Ca-Gaben nicht merklich geändert wird, läßt sich auf eine Beziehung der 
Ausscheidung fester Stoffe zu inneren Stoffwechselvorgängen schließen. 
Diese scheinen spezifisch sehr verschieden zu sein, wie ein Vergleich 
zwischen kalkabscheidenden und nicht kalkabscheidenden Arten zeigt, 
besonders das von dem Verhalten der anderen abweichende Absterben 
von SV. stellaris in Ca-freier Nährlösung. Handelt es sich bei der Ex- 
kretion mineralischer Substanz um eine Entgiftung, so jedenfalls nicht in 
dem Sinne, als ersetzten die Hydathoden das mangelnde Wahlvermögen 
der Wurzel, sondern nach den bisherigen Erfahrungen scheint die An- 
nahme berechtigt, daß die Wurzel bereits bei der Aufnahme der Ionen 
eine Auswahl trifft. 

Was die Hydathode liefert, muß also aus trophischen Geweben stam- 
men. Wo die die Ausscheidung bewirkende Kraft zu suchen ist, soll im 
nächsten Kapitel besprochen werden. 


III. Zum Ausscheidungsvorgange. 

Wie die meisten Epithemhydathoden zählt BENECKE (2) auch die 
Exkretionsorgane von Sazifraga zu den passiven Filtrationshydathoden, 
die wie ein einfaches Loch der vom Gewebedrucke emporgepreßten 
Guttationsflüssigkeit als Austrittsstelle dienen sollen. 

Dagegen betonen NEUMANN-REICHARDT (14) und Kurt auf Grund 
ihrer anatomischen Untersuchungen den drüsigen Charakter des Epi- 
thems, der sich nach HABERLANDT (6) im Plasmareichtum und großen, 
stark färbbaren Kernen ausspricht. 

Es handelte sich also um die Frage: Ist das Epithem eine Drüse oder 
nicht? Wird der zur Tropfenausscheidung nötige Druck vom Exkretions- 
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organe selbst erzeugt, wie es bei den Hautdriisen der Plumbaginaceen 
nach den Untersuchungen von RUHLAND (17) und bei den zweifellos 
aktiven Nektarien von Fritillaria nach Angaben RADTKEs (16) der Fall 
ist, oder bietet die Hydathode nur als Punkt geringsten Filtrationswider- 
standes der von den übrigen Geweben emporgetriebenen Flüssigkeit die 
günstigste Austrittsméglichkeit ? 

Läßt sich tatsächlich eine gewisse Aktivität des Epithems nachweisen, 
so ist trotzdem mit der Beteiligung noch anderer Faktoren am Aus- 
scheidungsvorgange zu rechnen. Von diesen kommen in Betracht: 


1. Die Wurzeltätigkeit. 

Um zu erweisen, ob und wieweit die Exkretion von der Mitwirkung 
der Wurzel abhängig ist, wurden unter Wasser abgeschnittene Sprosse 
von S. stellaris, 8. aizoides und S. rotundifolia und Rosetten von S. Aizoon 
und S. mutata in Brunnenwasser eingestellt. 

Bei diesen wurzellosen Pflanzen wurde im dunstgesättigten Raume 
keine Guttation beobachtet, weder im Tageslicht, noch im Dunkeln oder 
bei dauernder künstlicher Belichtung. Auch Temperaturänderungen 
waren, wie nach Kapitel 1 zu erwarten stand, nicht von Einfluß. Ebenso 
unwirksam erwies sich ein Ersatz des Wassers durch die den Pflanzen am 
besten zusagenden Nährlösungen, die aus den an Wasserkulturen ge- 
machten Erfahrungen für jede Art bekannt waren und durch verschieden 
konzentrierte Kaliumlösungen, die wie im vorigen Abschnitte erwähnt, 
die Guttation bewurzelter Pflanzen förderten. 

Um einem Irrtum vorzubeugen, müssen allerdings die Rosetten von 
S. Aizoon und S. mutata gegen die zugeführte Flüssigkeit gut mit Kakao- 
wachs abgedichtet werden. Sonst steigt sie am kurzen Wurzelstumpfe 
und zwischen den Blättern empor, befeuchtet diese und macht die Be- 
obachtung etwa gebildeter Exkrettropfen unmöglich oder täuscht 
solche vor. 

Nach 14 Tagen bildeten sich bei S. stellaris und 8. aizoides neue Wur- 
zeln, nach 3—4 Wochen bei S. Aizoon. Sofort nach dem Entstehen der 
Wurzeln treten erst wenige, später mehr Hydathoden in Tätigkeit. 

Nach diesen Versuchen scheint eine weitgehende Beteiligung der 
Wurzeltätigkeit am Exkretionsvorgange gesichert. Im Gegensatze dazu 
steht aber die auf S. 325 mitgeteilte Erfahrung, daß Wasserkulturen mit 
gering ausgebildetem Wurzelwerke häufig besser exzernierten als Indi- 
viduen mit reicher Wurzelbildung. Außerdem gelang es, in ganz ver- 
einzelten Fällen bei S. mutata Tropfenausscheidung ohne Mitwirkung der 
Wurzeln zu erzielen, bei Reduktion der Sproßmasse auf 2—3 Blätter. 

Dies legte den Gedanken nahe, den Stillstand der Guttation nach Ent- 
fernung der Wurzeln nicht oder wenigstens nicht allein, auf den Ausfall 
einer durch die Wurzeltätigkeit dargestellten drückenden Kraft zurück- 
Planta Bd. 10 22 
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zuführen, sondern dafür die durch die kleine Schnittfläche nur mangel- 
haft ermöglichte Wasserversorgung der Hydathoden verantwortlich zu 
machen. 

Aus diesen Erwägungen heraus wurden Versuche mit einzelnen 
Blättern gemacht, bei denen der Wasserbedarf der Gewebe durch eine 
relativ größere Schnittfläche leichter gedeckt werden konnte. 

Bei allen Untersuchungen dienten als feuchter Raum Prrri-Schalen 
von 10cm Durchmesser und 2cm Höhe, deren Deckel mit feuchtem 
Fließpapier ausgelegt war. Je nach der Länge der Versuchsblätter, die 
aufrecht in den Schalen Platz finden mußten, wurden sie manchmal bis 
über die Hälfte mit den entsprechenden Lösungen gefüllt, so daß sich 
die Luft bald mit Wasserdampf sättigen konnte. Jedes abgeschnittene 
Blatt wurde in einem im Mittelpunkte eines dünnen Korkscheibchens be- 
findlichen Spalte ohne irgendwelche Quetschung befestigt, so daß es auf- 
recht auf der Schalenlösung schwamm und mit seiner Schnittfläche in die 
Flüssigkeit tauchte. Abb. 5 (S. 333), die sich zwar auf einen anderen Ver- 
such bezieht, erläutert gleichzeitig das eben Gesagte. Die Schalen fanden, 
wenn nichts anderes bemerkt, in einem nach Süden gelegenen, eben- 
erdigen Raume des Institutes 1 m vom Fenster entfernt Aufstellung und 
wurden von der Nachmittagssonne getroffen. 

Während GARDINER (4) an abgeschnittenen Blättern Exkretion 
beobachtete, betonte Kurt in seinem Vortrage, daß ihm dies nie ,,ein- 
wandfrei‘ gelungen sei. Berücksichtigt man aber die in Kapitel 1 be- 
sprochene, bisher wenig beachtete Tatsache, daß die Hydathoden durch 
günstige Außenbedingungen nicht jederzeit zur Ausscheidung zu ver- 
anlassen sind, sondern daß ein bestimmter Zustand der Pflanze, des ein- 
zelnen Blattes und des Exkretionsorganes selbst Voraussetzung ihrer 
Tätigkeit ist, so ist es nicht mehr befremdend, wenn ein großer Teil der 
Versuche mit isolierten Blättern, bei mir etwa 40% , negative Ergebnisse 
liefert. 

In Tabelle 2 sind Angaben über die Guttation der abgeschnittenen 
Blätter einer Rosette von S. mutata enthalten. Nur die ältesten, sicher 
nicht mehr exkretionsfähigen, blieben unberücksichtigt, da sie, ebenso 
wie die Blätter abgeblühter Pflanzen, mit ganz seltenen Ausnahmen auch 
isoliert nicht wieder in Tätigkeit gesehen wurden. Nach jeder Kontrolle 
— ihr Zeitpunkt ist in der zweiten Längsreihe vermerkt — wurden die 
abgeschiedenen Tropfen mit Filtrierpapier restlos abgesaugt, die Schale 
sofort wieder gedeckt. 

Am 3.—6. Tage nach Einbringen der Blätter in den feuchten Raum 
erfolgte in der Regel die erste Guttation. Die sich dann häufig wieder- 
holende Absonderung von Flüssigkeit, die aus Tabelle 3 zu entnehmen 
ist — die Aufzeichnungen gehen sogar noch bis zum 23. IV., dann hat die 
Guttation auch bei äußerlich noch ganz frischen Blättern ein Ende er- 
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Tabelle 2. Sax. mutata: Guttation abgeschnittener Blätter. @ tätige Hydathoden. 
T 13—15°; RF 100%; Tageslicht; Schwimmlösung = aq. dest. 
Blatt Nr: 7 2 3 4u5_ 6 7 8 9 0 LA 


A | 
16.3. 29 (SA bis zum 22.3. 
23? keine Guttotion 
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reicht —, schlieBt jeden Zweifel an der Méglichkeit der Exkretion ohne 
Beteiligung der Wurzel aus: auch einzelne Blatter exzernieren. 
Die Zahl der gleichzeitig tätigen Hydathoden isolierter Blätter ist 
22* 
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meist auf 1—2 beschränkt —- Héchstzahlen wie 8 sind Ausnahmen —, 
während am Blatte der bewurzelten Pflanze zur selben Zeit durchschnitt- 
lich 6—12 Exkretionsorgane arbeiten (siehe Abb. 2, S 319), was uns bei 
der schon früher festgestellten groBen Bedeutung der Wurzeltätigkeit für 
den Exkretionsvorgang nicht wundern kann. 

Eine deutliche Hemmung der Ausscheidung im Dunkeln, die auch 
RuxLaAnD (17) bei dem Abscheidungsvorgange der Hautdrüsen von 
Statice nachwies, konnte wiederum festgestellt werden im Gegensatze zu 
den Angaben von GARDINER (4), der der Dunkelheit eine fördernde 
Wirkung zuschreibt. Hier ist allerdings ein Irrtum sehr leicht méglich, 
da das im Dunkeln oft sehr reiche Kondenswasser sich häufig in 
Trépfchenform auf dem Blatte niederschlägt und Exkretion vortäuscht. 
Deshalb wurden in meinen Protokollen nur diejenigen Tropfen als Ex- 
krete angesprochen, die nach Absaugen wiederholt am gleichen Orte 
erschienen, oder deren allmähliches Entstehen aus geringen Flüssigkeits- 
spuren verfolgt werden konnte. 

Die an S.mutata gemachten Erfahrungen }estätigten sich bei S. 
Aizoon. Nur guttieren die abgetrennten Blatter seltner. 65% aller Ver- 
suche waren negativ. S. aizoides lieferte fast ebenso giinstige Ergebnisse 
wie S. mutata. Bei isolierten Blättern von S. rotundifolia konnte Ex- 
kretion nicht beobachtet werden. Treten an abgeschnittenen Blättern 
von S. stellaris Exkrettropfen auf, so hat in der Regel an der Schnitt- 
fläche eine Neubildung von Wurzeln stattgefunden. Dies ist nach 14 bis 
20 Tagen bei Blättern, die dem Tageslichte ausgesetzt waren, sehr häufig 
der Fall, bei dauerbelichteten oder dunkel gehaltenen dagegen fast nie. 

Nach den bisherigen Erfahrungen: 1. Sprosse ohne Wurzeln guttie- 
ren nicht, 2. isolierte Blätter guttieren, aber nur mit wenigen Hydathoden, 
war die Möglichkeit in Betracht zu ziehen, daß die der Einwirkung der 
Wurzel entzogenen Hydathoden durch eine besonders gute Wasserver- 
sorgung in noch größerer Zahl, wie an einzelnen Blättern beobachtet, zur 
Guttation veranlaßt werden könnten. 

Zu diesem Zwecke wurden die hydathodentragenden Ränder vom 
Blatte abgetrennt. Auf die für die Exkretion sehr wichtige Tatsache, daß 
damit gleichzeitig der Blattgewebedruck zum größten Teile ausgeschaltet 
wird, soli später in einem besonderen Abschnitte zurückgekommen 
werden. 

Die isolierten Blattränder wurden in kleine Blöcke aus nahezu un- 
löslichem Alabastergips, die zu diesem Zwecke mit furchenartigen Ver- 
tiefungen versehen waren, hineingesteckt (Abb. 4A); diese fanden in 
niedrigen Perri-Schalen von 1 cm Höhe Platz. Die Wasserversorgung 
erfolgte durch die stets Flüssigkeit nachsaugenden Gipsklötzchen. In 
Versuchen, die über den Einfluß verschiedener Lösungen Aufschluß 
geben sollten, wurde Gips vermieden, bei dem ja stets mit einer Abgabe 
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von Ca- und SO,-Ionen zu rechnen ist. Dann setzte ich die Blattrander in 
der gewünschten aufrechten Stellung auf feuchtes Filtrierpapier, das 
seinerseits zwischen zwei schmalen Glasstreifen Halt fand, denen durch 
ein zurückgebogenes Endstück ein sicherer Stand gewährleistet war 
(Abb. 4B). 

MuB man auch bei diesen Versuchen aus den vorhin dargelegten 
Griinden damit rechnen, daB häufig 
alle Hydathoden untatig bleiben, wie 
dies bei S. stellaris sogar die Regel ist, 
so läBt sich doch sagen, daB sie in 
ihrer Funktion gegeniiber den Hyda- 
thoden abgeschnittener Blätter we- 
sentlich gefördert sind. 

Neben der zweifellos besseren Was- 
serversorgung der Hydathoden könnte 
für diese Hebung der Guttationstätig- 
keit der Wundreiz in Betracht kom- pe aby B Disttrinder vn Ben 
men, da die exzernierenden Organe ®'#*tähnehen Ton San. sie, auf Filtrier- 
gar nicht weit von der beim Abschnei- 
den der Blattränder erzeugten Verletzungszone liegen. Vielleicht könnte 
ein lokaler Blutungsdruck, wie ihn Morısc# (11) als Folge von Kallus- 
bildungen beobachtete, entstehen. 

Zur Klärung der Frage sei folgendes bemerkt: 
Schnittwunden, die in der aus Abb. 5 ersicht- 
lichen Weise angebracht waren, regten in der 
Nähe liegende Hydathoden niemals zur Tätig- 
keit an. Hierbei wurde die Wasserversorgung 
der vom Leitungssystem abgetrennten Ausschei- 





























dungsorgane von einem durch den Einschnitt ce ep PE ARBRES 
geschobenen Filtrierpapierstreifen, der in Flüssig- Abb-5. — aod Anbringen 
keit eintauchte, aufrecht erhalten. S Filtrierpapierstreifen, 


Da nach dieser Erfahrung die auffällig ge- 7 "!üssigkeit. 
förderte Exkretion der Hydathoden isolierter Blattränder nicht auf eine 
Einwirkung der Verwundung zurückzuführen ist, scheint also doch die 
durch eine relativ große Schnittfläche ermöglichte reichliche Wasser- 
zufuhr zu den Exkretionsorganen das Ausschlaggebende an dieser Er- 
scheinung zu sein. 

Nebenbei sei schon hier darauf hingewiesen, daß zur Erzielung des zur 
Tropfenausscheidung nötigen Druckes schon sehr wenig Blattgewebe ge- 
nügt; denn beim Abschneiden der Blattränder werden die Hydathoden 
in weitgehendem Maße vom Mesophyil isoliert. Ihre Tätigkeit. wird aber 
dadurch nicht gehemmt. Doch soll auf diese Tatsache erst später näher 
eingegangen werden. 
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Alle sonstigen Versuche, die Hydathoden durch bessere Versorgung 
mit Flüssigkeit zur Tätigkeit anzuregen, schlugen fehl. Es erwies sich 
als ganz belangslos, ob die Blätter unter Wasser vom Sprosse getrennt 
wurden oder an der Luft, ob man die Schnittfläche während des Ver- 
suches häufig erneuerte, oder dies nie geschah, ob sie vergrößert oder die 
Ausdehnung des von ihr versorgten Gewebes durch Aufteilung des 
Blattes in einzelne Stücke verringert wurde (Abb. 64). Freiliegende 
Wundränder wurden mit Vaseline oder Kakaowachs verschlossen. Wider 
Erwarten erwiesen sich die Hydathoden solcher Blattstücke fast regel- 
mäßig als untätig. In der Längsachse 
halbierte Blätter guttierten häufig 
gut, ebensooft gar nicht. Wie weit 
die Ausbildung des Adernsystems 
mit hereinspielte (Abb. 6 B), war 
nicht zu entscheiden. Doch scheint 
die Ausscheidung von Flüssigkeit 
von diesem weitgehend unabhängig 
zu sein. 


2. Kapillaritätswirkungen. 

Es war dem Einwande zu be- 
gegnen, die Tropfenabscheidung ab- 
geschnittener Blattränder sei über- 
haupt keine Exkretion oder Blutung, 
sondern eine rein physikalische Ka- 
pillaritätserscheinung, obwohl sie 
= » dann eigentlich bei ungefähr gleicher 
AA zur näheren Bezeichnung, wenn 2 hyda- Steighöhe nach beliebiger Teilung 
thodentragende Teile durch den Schnitt ent- do, Blattes hätte auftreten müssen. 


stehen. B S. mutata : Adernverlauf; etw. vergr. 

Es könnte aber immerhin sein, 
daß das durch die Schnittfläche eindringende Wasser im Kapillarsystem 
der Gefäße oder der Mesophyllinterzellularen aufsteigt und aus den 
Öffnungen des Systems, den Poren der Wasserspalten, zutage tritt. Da- 
für scheint zu sprechen, daß auch aus den Hydathoden älterer, an der 
Pflanze nicht mehr exkretionsfähiger Blätter Flüssigkeit austritt, daß 
sich die Gesetzmäßigkeiten, die sich in Abb. 2 (S. 319) und Tabelle 2 
(S. 331) in Zahl und Anordnung der tätigen Hydathoden zeigen, nicht 
mehr feststellen lassen. Häufig sind an jedem Blattrandstück, gleich- 
gültig von welcher Stelle des Blattes es genommen wurde, nahezu alle 
Exkretionsorgane in Funktion. Besonders oft wurde dies bei S. Aizoon 
bei Dauerbelichtung beobachtet; eine Erscheinung, die erst später ein- 
gehender besprochen werden soll. 

Die eben gemachten Angaben stimmen insofern nicht ganz mit den 
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Erfahrungen überein, die in Versuchen mit einzelnen Blättern gemacht 
wurden, als an Blattrandern mehr Hydathoden und auch die Hydathoden 
älterer Blätter arbeiten. Doch ist es durchaus möglich, daß in beiden 
Fällen die Exkretion nicht von den gleichen Geweben bewirkt wird, oder 
daß die veränderten Verhältnisse die an der Pflanze schon nicht mehr 
exzernierenden Blätter wieder zur Tätigkeit anregten, oder daß die phy- 
sikalische Komponente des Ausscheidungsvorganges durch die neuen Ver- 
suchsbedingungen das Übergewicht erlangte. 

Einen Vergleich zwischen der Guttationstätigkeit isolierter Blätter 
und abgeschnittener Blattränder bringt Tabelle 3 (s. 8.336). Doch möchte 
ich ausdrücklich betonen, daß zu solehen Gegenüberstellungen sich nur 
Experimente eignen, die zur gleichen Jahreszeit angestellt wurden, mit 
vergleichbaren Blättern und vergleichbaren Hydathoden, was aus Kapi- 
tel 1 folgt. 

Sämtliche Blätter einer Rosette von S. Aizoon wurden wiederum nach 
zunehmendem Alter von 1—26 numeriert: Nr. 1 zu ,,Blattversuchen“, 
Nr. 2 zu ,,Blattrandversuchen‘‘, Nr. 3 wie Nr. 1 usw. verwendet. Der 
Kürze halber sind in derTabelle die Angaben über das zweite, vierte usw. 
Blattpaar weggelassen; es ändert nichts am Allgemeinbild. Der ab- 
geschnittene Rand eines Blattes ist, je nach dessen Größe, in vier bis 
sechs Teile zerlegt, die mit römischen Ziffern bezeichnet sind ; die Zählung 
beginnt bei dem früher an der Blattbasis gelegenen Stücke und schreitet 
nach der Spitze zu fort. Mit den Indices r und | sind rechte und linke 
Blattseite als Ursprungsort des Randfragmentes gekennzeichnet. Freie 
Felder der Tabelle besagen: sämtliche Hydathoden untätig. Nach jeder 
Kontrolle wurde das Exkret abgesaugt. 

Spricht der Tropfenaustritt aus den Hydathoden älterer, an der 
Pflanze nicht mehr exkretionsfähiger Blätter für die Mitwirkung von 
Kapillarkräften am Ausscheidungsvorgange, so ist er doch keineswegs 
durch sie allein zu erklären. Sehr beachtenswert ist in dieser Hinsicht 
schon allein die Tatsache, daß auch Hydathoden des isolierten Randes 
häufig nicht guttieren, obwohl, worauf früher schon hingewiesen wurde, 
kapillarer Aufstieg von Flüssigkeit doch zu allen möglich ist. 

In diesem Zusammenhange sei auch schon auf später zu besprechende 
Versuche hingewiesen — die allerdings, wie auf 8. 338 ausgeführt, nicht 
ganz einwandfrei sind —, in denen es nicht gelang, Tropfenabscheidung 
aus künstlichen Öffnungen zu erzielen. Beruhte der Austritt von Flüssig- 
keit auf reiner Kapillarwirkung, so müßte sich die Hydathode ohne 
weiteres durch ein einfaches Loch ersetzen lassen. 

Besondere Berücksichtigung verdient an dieser Stelle auch die zum 
Exkretionsvorgange benötigte Zeit: wie aus Tabelle 3 (S. 336) ersicht- 
lich, beginnen im dunstgesättigten Raume bei künstlicher Wasserzufuhr 
durch die Schnittfläche abgeschnittene Blätter nach 3—7 Tagen mit der 
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Abscheidung von 
Tropfen, Blatträn- 
der schon nach 24 
bis 48 Stunden. Es 
scheint also gute 
Ubereinstimmung 
zwischen der Lange 
des von der Fliissig- 
keit zuriickgelegten 
Weges und der da- 
zu gebrauchten Zeit 
zu herrschen, was 
bei reiner Kapil- 
larerscheinung ver- 
ständlich wäre. 
Ganz unregel- 

mäßig sind aber die 
Zeitspannen, wäh- 
rend der ein abge- 
saugter Tropfen 
durch einen neuen 
ersetzt wird. Ein 
und dieselbe Hy- 
dathode eines iso- 

lierten Blattes 
oder Randstiickes 
braucht dazu ein- 
mal 20 Minuten, 
einmal 3 Stunden, 
4 Stunden oder die 
ganz Nacht. Ir- 
gendwelche Gesetz- 
mäßigkeit ließ sich 
nicht feststellen; 
man konnte bei ge- 
nügender Anzahl 
von Beobachtungen 
jeden Wert erhal- 
ten. Hierbei waren 
die äußeren Fakto- 
ren konstant. 

Sehr bemerkens- 

wert ist das Fol- 
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gende: ich fand einigemale bei älteren, aber noch exkretionsfähigen 
Blättern von S. mutata ganz regelmäßig alle 2—3 Minuten einen neuen 
Tropfen an demselben Exkretionsorgan vor. Der Ersatz erfolgte unent- 
wegt durch lange Zeit hindurch. 

Diese seltene Ausnahmeerscheinung könnte vielleicht dadurch erklärt 
werden, daß hier im Gegensatz zur normalen Guttation ein reiner Ka- 
pillarvorgang vorlag. Denn wenn man annimmt, daß das Austreten 
von Flüssigkeit aus den Hydathoden abgeschnittener Blätter und Blatt- 
ränder auf kapillarem Aufstieg der Schwimmlösung beruht, so ist es nicht 
verständlich, weshalb in der Reget mehrere Stunden zum Ersatze eines 
Tropfens gebraucht werden, da dies, wie oben gezeigt wurde, innerhalb 
von 2—3 Minuten möglich ist. Ebenso unerklarlich sind dann die starken 
Schwankungen der Zeitdauer sowohl beim einzelnen Individuum als 
auch beim Vergleiche verschiedener Pflanzen. 

Vielleicht lassen sich aber die ganz unberechenbaren Zeitverhältnisse 
eher verstehen, wenn man die Rolle des Epithems am Exkretionsvorgang 
berücksichtigt. Bei ihrer Besprechung soll deshalb nochmals darauf 
zurückgekommen werden. 


3. Der Blatigewebedruck. 

Läßt sich die Funktion der Hydathoden, wie sie auch bei Ausschal- 
tung der Saug- und Druckkräfte der Wurzel beobachtet wird, nicht ohne 
Mitwirkung lebend.sr Zeile 1 erklären, so braucht man diese nicht un- 
bedingt im Epithem selbst zu suchen. 

PreFFER (15) betonte ausdrücklich, daß Guttation abgeschnittener 
Sprosse und Blätter kein Beweis für die Drüsennatur der Hydathoden 
sei. Durch gesteigerte Wasserzufuhr und gehemmte Transpiration könnte 
im Mesophyll ein Blutungsdruck entstehen, der Flüssigkeit durch die 
Poren der Exkretionsorgane auspreßt. 

Ein Bluten von verletztem Blattgewebe hatte ich bei meinen früher 
besprochenen Versuchen mit abgeschnittenen Blatt-Teilen oder durch 
Einschnitte verwundeten Blättern öfters Gelegenheit zu beobachten. Es 
trat aber nicht in auffallendem Maße auf, und die Möglichkeit besteht, 
daß es immer in Beziehung zu durchschnittenen Gefäßen stand. 

Wenn der Blattgewebedruck bei Sarifraga nach dieser Beobachtung 
auch nicht besonders stark ausgeprägt zu sein scheint, so ist er doch 
zweifellos vorhanden und könnte für das Auspressen von Flüssigkeit aus 
Öffnungen, wie sie z. B. die Wasserspalten darstellen, verantwortlich ge- 
macht werden. Dient die Hydathode also dem unter Mesophylldruck 
stehenden Guttationswasser tatsächlich nur als Stelle günstigster Aus- 
trittsmöglichkeit, so müßte sie sich durch ein künstlich angebrachtes 
Loch ersetzen lassen. 

Zur Entscheidung, ob dies der Fall ist oder nicht, wurden mit einer 
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feinen Nadel Einstiche in das Blatt gemacht, die Epidermis und Palis- 
sadenschichten durchsetzten und das Schwammparenchym noch eben 
verletzten, also dieselbe Zone des Blattes, die auch die Hydathode 
enthält, mit der AuBenwelt verbanden. Allerdings ist damit zu rech- 
nen, daB der negative Ausfall solcher Versuche durch Verstopfung des 
Stichkanales selbst oder der an ihn grenzenden Interzellularen vorge- 
täuscht wird, auch wenn das mikroskopische Bild keine kallusartigen 

Da die Einstiche erst am folgenden Tage oder noch später durch Ver- 
färbung kenntlich werden, wurden die Umrisse des zum Versuche be- 
nutzten Blattes bzw. Blattstückes auf Seidenpapier aufgezeichnet, das 
beim Anbringen der Wunden aufgelegt und mit durchstochen wurde. 
Durch Vergleich ist dann jederzeit eine genaue Orientierung über die 
Lage jedes Stiches möglich, die auch unbedingt nötig ist, damit ent- 
schieden werden kann, ob nach Absaugen ein Tropfen immer wieder an 
derselben Stelle auftritt, oder ob er eine Kondenswasserbildung ist. Gut- 
tierte ein Einstich, so überzeugte ich mich stets mit dem Mikroskop 
davon, daß keine Verletzung eines Leitbündels die Ursache war. 

An Topfpflanzen wurde in der Regel kein Tropfenaustritt aus künst- 
lichen Öffnungen beobachtet. Allerdings läßt sich, wie schon früher er- 
wähnt, ein Verschluß der Hydathoden nicht erzielen, so daß es immerhin 
möglich ist, daß alle überschüssige Flüssigkeit auf dem normalen Wege 
durch die Wässerspalten nach außen tritt. Auch bei Stücken aus der 
Mitte des Blattes, die keine Hydathoden trugen, war das Ergebnis das 
gleiche. Die Wasserversorgung erfolgte hierbei durch eine der Schnitt- 
flächen — die übrigen waren mit Kakaowachs verschlossen — in der bei 
den Versuchen mit Blatträndern angegebenen Weise. 

Dagegen konnten Tropfen, die nach mehrmaligem Absaugen immer 
wieder aus derselben Stichwunde ausgeschieden wurden, an Blattfrag- 
menten von S. Aizoon und 8. mutata festgestellt werden, deren Hyda- 
thoden mit Collodium oder Baumwachs verschlossen waren, was manch- 
mal, nicht immer gelingt. Je ein Einstich befand sich in diesem Falle im 
Zwischenraume zwischen zwei Exkretionsorganen. An dieser Stelle ist 
man auch sicher, keine Gefäße zu verletzen, wie ein Blick auf den Verlauf 
der Adern in Abb. 6 B (S. 334) zeigt. 

Eine Mitwirkung des Blutungsdruckes der umgebenden Gewebe bei 
der Tropfenabscheidung scheint also nicht auszuschließen zu sein. 

Leider läßt sich eine andere Möglichkeit, sich über die Bedeutung des 
Mesophylidruckes Klarheit: zu verschaffen, seine völlige Ausschaltung, 
nicht verwirklichen. Denn es erwies sich als undurchführbar, das Exkre- 
tionsorgan gänzlich vom einschließenden Blattgewebe zu befreien, ohne 
die Epithemscheide oder das Epithem selbst zu verletzen, da die Hyda- 
thoden von Sazifraga nicht oberflächlich gelagert sind, wie z. B. die 
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Driisen von Statice, die RUHLAND (17) durch Abziehen der sie tragenden 
Epidermis isolieren konnte, sondern das ganze Blatt bis auf die Schwamm- 
parenchymschichten der Unterseite durchsetzen. 

Eine möglichst weitgehende Reduktion des Blattgewebes, in günstigen 
Fällen bis auf eine Zone von der Breite des halben Hydathodendurch- 
messers, läßt sich durch folgende Methode erzielen: Mit einer möglichst 
glattrandigen Glaskapillare, die wie ein Korkbohrer gehandhabt wird, 
schneidet man die Hydathode aus dem Blatte heraus, darf dabei aller- 
dings den letzten Zusammenhang zwischen Exkretionsorgan und um- 
gebendem Gewebe nicht lösen, da es sonst in der Kapillare stecken bleibt 
und ohne Verletzung nicht wieder herauszuholen ist. Mit einer sehr feinen 
Nadel oder einem Glasfaden kann man schließlich die noch zusammen- 
hängenden Schichten durchtrennen. 

Der Erfolg der Methode ist aber sehr von der Beschaffenheit des 
Blattes abhängig: bei älteren, derben Blättern von 8. mutata und 8. 
Aizoon ist sie bei einiger Übung gut anwendbar, bei zarten, jungen da- 
gegen werden die Gewebe völlig zerrissen. 

Da aber gerade die Hydathoden junger Blätter nach den früheren 
Erfahrungen sich als die exkretionstüchtigsten erwiesen hatten, wäre ihre 
möglichst weitgehende Isolierung von besonderem Interesse gewesen. 
Man muß sich aber damit begnügen, mit dem Rasiermesser das sie 
tragende Blattstück möglichst stark zu beschneiden. 

In der oben beschriebenen Weise aus dem Verbande des Blattes 
herausgelöste Hydathoden von S. Aizoon und 8. mutata und Blattstücke 
der gleichen Arten mit je einer Hydathode, bei denen zur Erleichterung 
der Wasserversorgung die untere Epidermis abgezogen war, was ohne 
Verletzung der Hydathode möglich ist, da diese noch durch zwei bis drei. 
Schichten Schwammparenchym vom Hautgewebe geschieden ist, wurden 
in einer feuchten Kammer auf den verschiedensten Lösungen schwim- 
mend unter dem Mikroskop beobachtet: Exkretion konnte unter diesen 
Verhältnissen nicht festgestellt werden. 

Ebensowenig guttierten abgeschnittene, je ein Exkretionsorgan tra- 
gende Blattzähnchen von S. stellaris und S. rotundifolia, die in der aus 
Abb. 4B (S. 333) zu ersehenden Weise in dunstgesättigtem Raume den 
verschiedensten Außenbedingungen ausgesetzt waren. 

Eine Ausnahme macht S. aizoides. Abgeschnittene, eine große Hyda- 
thode tragende Blattspitzen schieden öfters Tropfen ab. Ein entscheiden- 
der Einfluß der Außenfaktoren auf diese Erscheinung konnte nicht fest- 
gestellt werden. 

Einzelne, vom Blatte getrennte Hydathoden exzernieren also in der 
Regel nicht. Dies spricht dafür, daß dem durch die Beduktion des Meso- 
phylls zweifellos geminderten Drucke des umgebenden Gewebes eine Mit- 
wirkung am Exkretionsvorgange zukommt. 
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Doch scheint das Eimtreten oder Ausbleiben der Guttation nicht allein 
von ihm abhangig zu sein, was aus dem folgenden hervorgeht: 

1. Isolierte Hydathoden arbeiten auch dann nicht, wenn ihnen sehr 
viel von dem sie einschlieBenden Blattgewebe belassen wird. 

2. Andererseits sind, wie schon früher erwähnt, die Exkretionsorgane 
auch sehr schmal abgeschnittener Blattränder in ihrer Tätigkeit nicht 
gehemmt, obwohl sie nur noch mit sehr wenig Mesophyll in Verbindung 
stehen. 

3. Blattrandstücke mit ein oder zwei Hydathoden guttieren nicht; 
erst wenn sie mindestens drei Hydathoden umfassen, scheiden ein oder 
zwei von ihnen, manchmal sogar alle drei, Exkrettropfen ab. 

Die aus diesen Befunden sich ergebende Abhängigkeit der Funktion 
einer Hydathode vom Vorhandensein anderer läßt es möglich erscheinen, 
daß vom Ausscheidungsorgane selbst Kräfte herrühren, deren Anteil- 
nahme am Exkretionsvorgange nötig ist. 


4. Uber die Mitwirkung des Epithems an der Exkretion. 


Auf Grund der Beobachtung, daß ein von den übrigen Hydathoden 
des Blattes getrenntes Exkretionsorgan, auch wenn es von einer breiten 
Mesophylizone umgeben ist, nicht zur Tropfenausscheidung befähigt zu 
sein scheint, während miteinander in Verbindung stehende Hydathoden 
selbst nach weitgehender Entfernung des Blattgewebes noch guttieren, 
ist jedenfalls die Méglichkcit einer gegenseitigen Beeinflussung nicht aus- 
zuschlieBen. Sie muB bei jeder ferneren Untersuchung über die Funktion 
der Hydathoden beriicksichtigt werden. 

Wie man sich diese wechselseitige Beeinflussung zu denken hat, 
darüber kann man nur Vermutungen äußern: man könnte vielleicht an- 
nehmen, daß vom Exkretionsorgane selbst eine Saugwirkung auf die ge- 
botene Flüssigkeit ausginge, daß die Saugkraft einer Hydathode, be- 
sonders wenn sie in ihrer Tätigkeit nicht mehr von der Wurzel unter- 
stützt wird, nicht groß genug wäre, ihren Wasserbedarf zu decken, wäh- 
rend dies durch Summation der von mehreren Hydathoden ausstrahlen- 
den Kräfte ermöglicht würde. Diese Vorstellung würde auch das Bluten 
eines zwischen zwei verschlossenen Exkretionsorganen liegenden Ein- 
stiches verständlich machen: er könnte dann als in einer Zone gesteigerter 
Wasserbewegung liegend angesehen werden. 

Nach dem eben Gesagten ist mit einer gewissen Aktivität des Epi- 
thems zu rechnen. Für diese Annahme sprechen auch eine ganze Reihe 
in früheren Kapiteln Donner Tatsachen. Die wichtigsten seien hier 
nochmals kurz 

1. Die Hydathoden sind nur in einer bestimmten Entwicklung tatig. 

2. Auch in diesem exkretionsfähigen Zustande lassen sie sich durch 
äußere Faktoren nicht jederzeit zur Guttation veranlassen. 
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3. Ihre Tatigkeit ist bis zu einem gewissen Grade von der Wurzel- 
tätigkeit und dem Blattgewebedrucke unabhängig. 

4. Künstliche Offnungen guttieren nicht. 

Ein einwandfreier Beweis fiir die tatige Mitwirkung des Epithems an 
der Exkretion ist schwer zu erbringen. In den auf HABERLANDT (5) 
zurückgehenden Vergiftungsversuchen, die später häufig wiederholt 
wurden, ohne daß sich übereinstimmende Ergebnisse erzielen ließen, soll 
die Drüsennatur des Epithems dadurch erwiesen werden, daß nach Ab- 
töten der Epithemzellen durch Gifte die Hydathoden ihre Tätigkeit 
dauernd einstellen. z 

Um über das Verhalten abgetöteter Hydathoden von Sazifraga Auf- 
schluß zu gewinnen, wiederholte ich die HABERLANDTschen Vergiftungs- 
versuche an sämtlichen von mir untersuchten Sazxifraga-Arten unter An- 
wendung der von ihm gebrauchten 0,1% igen Lösung von Sublimatalkohol 
mit dem Erfolge, daß ein Teil der vergifteten Hydathoden ihre Tätigkeit 
einstellte, ein Teil auch weiterhin guttierte. Keine der beiden Erschei- 
nungen war vorherrschend. Ähnliches wurde schon von SPANJER (19) 
beim Vergiften der Epithemhydathoden von Fuchsia festgestellt. 

Wie in Kapitel 1 dargelegt, sind häufig noch eben exzernierende Hyda- 
thoden kurze Zeit darauf aus inneren, unbekannten Gründen dauernd in 
Ruhe. Man braucht also ein Aussetzen der Guttation in den oben an- 
gegebenen Versuchen keineswegs auf den Vergiftungstod der Epithem- 
zellen zurückzuführen. Ebensowenig scheint es berechtigt, den Tropfen- 
austritt aus einer abgetöteten Hydathode als Beweis dafür anzusehen, 
daß eine passive Filtrationshydathode vorliege. Es wäre durchaus denk- 
bar, daß die Ausscheidung der Flüssigkeit nach dem Vergiften des Epi- 
thems auf reiner Druckfiltration beruht, während sie vorher ein Produkt 
seiner Tätigkeit war. 

Außerdem sollte nach dem früher Gesagten nicht außer acht gelassen 
werden, daß tote Hydathoden vielleicht durch die Einwirkung benach- 
barter, lebender eigene Exkretion vortäuschen können. Vergiftet man 
dagegen sämtliche Hydathoden einer Pflanze, nimmt ihr somit jede Mög- 
lichkeit der Wasserabscheidung auf normalem Wege, so wird Flüssigkeit 
um so eher an Stellen des geringsten Widerstandes, den Wasserspalten, 
ausgepreßt werden. 

Es wurde darauf verzichtet, die Vergiftungsversuche auf abgeschnit- 
tene Blätter und Randstücke auszudehnen, ebenso darauf, das Epithem 
durch andere Mittel: Hitze, Kälte usw. zu töten; denn ein Einblick in die 
Arbeitsweise der Hydathoden ist auf diesem Wege doch nicht zu ge- 
winnen. 

Nachdem die einzelnen Faktoren, die für die Exkretion verantwort- 
lich gemacht werden konnten, auf ihre Bedeutung für den Ausscheidungs- 
vorgang untersucht worden sind, läßt sich sagen, daß die Funktion der 
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Hydathoden von Sazifraga nicht von einem dieser Faktoren allein ab- 
hängig ist, daB aber sowohl die Wurzeltätigkeit, wie auch der Blatt- 
gewebedruck an der Ausscheidung mitwirken diirften — Kapillarkräfte 
vielleicht auch unter bestimmten Versuchsbedingungen —, daß aber 
auch eine aktive Beteiligung des Epithems wahrscheinlich ist. 

Zum Schlusse möchte ich noch auf eine früher nur gestreifte Tatsache 
eingehen, diesich zwar auf Grund meiner Versuche nicht deuten läßt, aber 
schon als Tatsache an und für sich interessant ist und, da sie sich streng 
auf eine der untersuchten Saxifraga-Arten beschränkt, wiederum darauf 
hinweist, daß die Funktion der Hydathoden nicht losgelöst von den 
übrigen Lebensäußerungen des Organismus geklärt werden kann. 

An Blattrandstücken von 8. Aizoon wurde festgestellt, daß die Hyda- 
thoden bei Belichtung mit 16 MK in 25 cm Entfernung außerordentlich 
stark und häufig guttierten. Schon */, Stunden nach Einschalten der 
Birne war eine ganze Anzahl der Exkretionsorgane in Tätigkeit, in einem 
Falle nach 5 Stunden sämtliche 126 Hydathoden der dem Lichte aus- 
gesetzten Blattränder. 

Eine Steigerung der Belichtung (32 und 70 MK in 25 cm Entfernung) 
war nicht von wahrnehmbarem Einfluß. 

Am Tageslichte nicht exzernierende Hydathoden begannen ins künst- 
liche Licht gebracht mit der Ausscheidung. Nach Löschen der Birne 
guttierten viele Hydathoden noch während der nächsten 2—3 Tage in 
einem bei der bekanntlich hemmenden Wirkung der Dunkelheit erstaun- 
lichem Maße weiter. 

Die ganze Erscheinung war deshalb so besonders auffallend, weil sie 
bei keiner der anderen Saxifraga-Arten beobachtet werden konnte. Blatt- 
ränder von S. mutata arbeiteten bei dauernder Belichtung sogar schlech- 
ter als am Tagelichte. 

Auch abgeschnittene, ganze Blätter von S. Aizoon wurden in ihrer 
Exkretionstätigkeit vom künstlichen Lichte nicht gefördert, einzelne 
Hydathoden niemals zur Ausscheidung gebracht. 

Obgleich ein großer Teil der von der Lichtquelle ausgehenden Wärme- 
strahlen von einer mit konzentrierter Alaunlösung gefüllten Glocke ab- 
sorbiert wurde, ist es immerhin möglich, daß unter dem Einfluß der Be- 
lichtung eine Steigerung der Temperatur der Blattstücke stattfand. 

Ein in die Flüssigkeit der Prrri-Schale eingelegtes Thermometer 
zeigte jedenfalls kaum um 1° höher als in der Luft des umgebenden 
Raumes, Werte zwischen 18—22°, die eine Zunahme der Guttation nicht 
rechtfertigten. 

Nach den Angaben LEPESCHKINS (10) und TRôNDLES (21) wäre an 
eine Steigerung der Permeabilität des Plasmas für Wasser und Salze bei 
künstlicher Belichtung zu denken. Wie LEPESCHKIN (10) betont, ist da- 
gegen die Wasserabgabe bei Pilobolus im direkten Sonnenlichte gehemmt. 
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Auch Blattränder von 8. Aizoon guttierten, der Sonne ausgesetzt, schlecht, 
meist gar nicht. 

Ob man also die geschilderte Erscheinung auf eine spezifische Wir- 
kung des elektrischen Lichtes zurückführen soll, oder auf Anderungen 
im Stoffwechsel der Zellen durch Licht an und fiir sich, kann nicht ent- 
schieden werden. 


Zusammenfassung. 

1. Die Funktion der Hydathoden steht in Beziehung zum jährlichen 
Entwicklungsgange der Pflanze. Sie erreicht ihren Héhepunkt kurz vor 
Eintritt der Blühperiode und hat*mit dem Aufblühen ein Ende. 

2. Ein bestimmter Komplex der Außenbedingungen: Licht, Tem- 
peratur, Feuchtigkeit der Luft und des Bodens bildet die Voraussetzung 
fiir Beginn und Fortdauer der Guttation, doch ist die Exkretion in ihrem 
Verlaufe von Variationen der AuBenfaktoren weitgehend unabhängig. 

3. Besonders bemerkenswert ist aber der hemmende Einfluß länger 
andauernder Dunkelheit auf die Guttation ganzer Pflanzen, isolierter 
Blätter und abgeschnittener Blattränder. 

4. Starke Guttation und reiche Ausscheidung mineralischer Substanz 
sind nicht aneinander gebunden. Letztere erfolgt ,,ruckweise“ in un- 
regelmäßigen Zeitabständen. 

5. Eine einfache Beziehung zwischen der gebotenen mineralischen 
Nahrung und dem Charakter des Exkretes scheint nicht zu bestehen. 
Guttationstropfen der normalerweise nicht kalkabsondernden Sazifraga- 
Arten hinterlassen auch bei Wasserkulturen in Ca-reicher Lösung keinen 
mit bloßem Auge sichtbaren Rückstand. Das Exkret der kalkab- 
scheidenden Arten ist auch bei variierten Ca-Gaben nicht merklich vom 
normalen verschieden. 

6. Nicht nur die Gesamtguttation ist von der Entwicklung der 
Pflanze abhängig, sondern auch jede einzelne Hydathode ist nur in einem 
bestimmten Entwicklungszustande exkretionsfähig und läßt sich auch 
dann nicht jederzeit durch begünstigende Außenbedingungen zur Tätig- 
keit veranlassen. 

7. Ihre Arbeitsweise ist nur aus dem Zusammenwirken mehrerer 
Kräfte zu erklären. 

8. Wurzeltätigkeit, Blattgewebedruck, Kapillaritätserscheinungen 
und Drüsentätigkeit des Epithems wurden an abgeschnittenen Blättern, 
isolierten Blatträndern und einzelnen Hydathoden auf ihre Bedeutung 
für den Exkretionsvorgang untersucht und ihre Mitwirkung — jedenfall: 
unter den jeweiligen Versuchsbedingungen — wahrscheinlich gemacht. 
Beteiligung noch anderer, nicht berücksichtigter Kräfte ist durchaus 
möglich. 
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Hydathoden von Saxifraga. 


Vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institute der Universitat 
Innsbruck ausgefiihrt. Auch an dieser Stelle méchte ich Herrn Professor 
Dr. SPERLICH, der die Anregung zu ihr gab, dafür herzlichst danken, wie 
auch für seine Ratschläge und sein stetes, reges Interesse. 
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UBER DIE PHOTOPERIODISCHE NACHWIRKUNG 
IM ZUSAMMENHANG MIT DER WIRKUNG VERSCHIEDENER 
AUSSAATTERMINE AUF DIE PFLANZEN. 


. Von 
V. J. Rasumov. 
Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 21. Dezember 1929.) 


1. Einleitung. 


Die Frage nach den Griinden fiir den Ubergang der Pflanze von vege- 
tativer Entwicklung zur reproduktiven ist in der Pflanzenphysiologie 
noch ungeniigend untersucht worden. Die unmittelbaren Ursachen, die 
die Pflanze veranlassen, vom Austreiben blatttragender Sprosse zum 
Blühen und weiterhin zum Fruchten überzugehen, sind bis heute noch 
ganzlich unbekannt geblieben. Freilich bestehen in diesem Punkte einige 
Vermutungen, die das Bild dieses Vorganges aufzuhellen versuchen. 
Hierher gehört die Lehre von Kress über das Verhältnis der Kohlen- 
hydrate in der Pflanze zu den Stickstoffverbindungen und den Mineral- 
salzen, dann der Gedanke von Sacus über die Anhäufung besonderer 
blütenbildender Stoffe. Obgleich die beiden genannten Anschauungen 
durch eine Reihe indirekter Beobachtungen eine gewisse Bestätigung 
gefunden haben, kann doch keine von den beiden als genügend durch- 
arbeitet und endgültig bewiesen angesehen werden. 

Während die unmittelbaren Gründe, die den Blühvorgang auslösen, 
heute noch unbekannt sind, ist die Wirkung verschiedener Außenfak- 
toren auf das Blühen ziemlich eingehend studiert worden. 

In seinen Untersuchungen über niedere Pflanzen und einige Blüten - 
pflanzen, sowie in seiner kurzen, aber sehr inhaltsreichen Übersicht über 
die Physiologie der Fortpflanzung, weist Kress (1913) darauf hin, daß der 
Übergang von der vegetativen zur reproduktiven Entwicklung vornehm- 
lich durch die Ernährungsbedingungen (mineralische wie Kohlenhydrat- 
ernährung), die Belichtungsintensität, die Feuchtigkeit und die Tempe- 
ratur des Mediums beeinflußt wird. Erhöhte Kohlenhydratassimilation 
beschleunigt, Stickstoffdüngung dagegen hemmt den Eintritt des repro- 
duktiven Stadiums, indem die vegetative Entwicklung verstärkt wird; 

Planta Bd. 10. 23a 
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die Phosphordiingung hat die umgekehrte Wirkung. Was die Wirkung 
der Wasserversorgung betrifft, so beschleunigen trockene Luft und 
feuchter Boden daz Fruchten. In den letzten Jahren hat die Lehre von 
Kress in Amerika (Kraus und Kraysi 1918, MURNEEK 1926, 1927, 
u. a.) eine bedeutende Fürderung erfahren; die Anschauung, daB ein 
bestimmtes zahlenmäBiges Verhältnis der Kohlenstoff- zu den Stickstoff- 
verbindungen den wichtigsten Faktor fiir das Fruchten darstellt, ist 
heute nicht nur sehr verbreitet, sondern hat sogar allgemeine Anerken- 
nung erlangt. 

In den letzten Jahren ist auch ein weiterer AuBenfaktor bekannt ge- 
worden, dessen Einfluß auf den Termin des Blühbeginns bisher noch 
nicht beachtet worden war. Dieser Faktor kommt in dem Verhältnis der 
Tages- zur Nachtlänge, der von GARNER und ALLARD (1920, 1923) ent- 
deckten Erscheinung des Photoperiodismus, zum Ausdruck. Dieser Fak- 
tor übertrifft in der Mächtigkeit seiner Einwirkung auf den Lebenszyklus 
der Pflanze alle anderen bisher studierten Faktoren; daher müssen wir 
uns von seiner genaueren Untersuchung bedeutende Erfolge in der Er- 
kenntnis der Ursachen für den Übergang von der vegetativen zur repro- 
duktiven Entwicklung versprechen. 

Aus diesen Gründen, und auch wegen der hohen praktischen Bedeu- 
tung, die der Möglichkeit einer experimentellen Beeinflussung der Blüh- 
zeit bei den Kulturpflanzen zukommt, ist das Studium des Photoperio- 
dismus in die erste Reihe der Arbeiten unseres Laboratoriums gesetzt 
worden. Vorliegende Untersuchung bildet ein Glied in der Reihe der Ar- 
beiten, die unter der allgemeinen Leitung von Herrn Prof. Dr. N. A. 
Maximow ausgeführt werden. 

Eine Besprechung der Literatur zu der hier angeschnittenen Frage 
liegt nicht im Rahmen meiner Arbeit, da eine kurze Zusammenfassung 
der Literatur über die experimentelle Beeinflussung der Länge der Vege- 
tationsperiode neuerdings von Prof. N. A. Maxımow (1929) gegeben 
worden ist. 

2. Die Methodik der Versuche. 

Die Versuche über die Wirkung der Tageslänge auf die Zeit des Blüh- 
beginns wurden bis jetzt meistens so angestellt, daß eine Gruppe von 
Pflanzen den Bedingungen des natürlichen Tageslichts ausgesetzt wur- 
den, während eine zweite Gruppe unter den Bedingungen eines künstlich 
verkürzten Tages aufwuchs. Während nun die Dauer des natürlichen 
Tages sich stetig ändert, bleibt der künstlich verkürzte Tag stets kon- 
stant. < 

In vorliegender Arbeit ist das übliche Schema dahin abgeändert wor- 
den, daB neben den Pflanzen, die im Laufe der ganzen Vegetationsperiode 
den natiirlichen normalen Tag einerseits, und den verkiirzten Tag anderer- 
seits bekamen, auch noch solche zwei Gruppen eingefiihrt wurden, die im 
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Laufe ihrer Entwicklung einem Tag von veränderlicher Lange ausgesetzt 
wurden. Eine Gruppe bekam anfangs kurze Tage, wurde aber später den 
Bedingungen des normalen Tages ausgesetzt. Mit der zweiten Gruppe 
wurde umgekehrt verfahren, sie bekam erst den langen und dann den 
kurzen Tag. 

Eine solche Versuchsanstellung verfolgte den Zweck die Frage aufzu- 
klären, wie ein solcher Tag von veranderlicher Lange auf den Blühbeginn 
der Pflanzen im Vergleich zu den beiden Kontrollgruppen mit langem 
und mit kurzem Tage sich ausprägen wird. Außerdem hofften wir, daß 
eine solche Art von Versuchsanstellung einiges Licht auf gewisse Sonder- 
heiten werfen wiirde, die bei den Kulturpflanzen unter natiirlichen Be- 
dingungen in Abhangigkeit vom Aussaattermin beobachtet werden. Die 
Pflanzen entwickeln sich hier nicht bei einer konstanten, sondern bei 
einer sich dauernd andernden Tageslänge, die je nach dem Zeitpunkte 
des Vegetationsbeginns zu- oder abnimmt. 

Selbstverständlich entsprach unsere Versuchsanordnung nicht ganz 
den natiirlichen Bedingungen. Wahrend unter natiirlichen Bedingungen 
die Tageslänge sich nur ganz allmahlich andert und der Unterschied zwi- 
schen dem längsten und kürzesten Tag höchstens 3—4 Stunden (in Ab- 
hängigkeit von dem Breitengrade und dem Klima) beträgt, wechselte die 
Tageslänge in den vorliegenden Versuchen sehr scharf, und der Unter- 
schied zwischen dem längsten und kürzesten Tage betrug 6—8 Stunden. 

Die Versuche der vorliegenden Arbeit sind in den Vegetationsperioden 
der Jahre 1927 und 1928 durchgeführt worden. Im Jahre 1927 ist nur 
ein unbedeutender Teil der Ergebnisse erzielt worden, im nächsten Jahre 
aber sind die Versuche auf Grund der ersten Ergebnisse bedeutend er- 
weitert worden. 

Die Methodik der Versuche blieb in den beiden Jahren die gleiche. 
Die Pflanzen wurden in gewöhnlichen Blumentöpfen gezogen. Das Ver- 
dunkeln wurde dadurch erzielt, daß die Versuchspflanzen, die sich auf 
Vegetationswagen befanden, mit diesen in ein zu diesem Zweck besonders 
errichtetes ,,Dunkelhaus“ gerollt wurden. Alle weiteren Bedingungen, 
wie Düngung, Bodenfeuchtigkeit und Lufttemperatur, waren für alle 
Pflanzen die gleichen. Die Verkürzung des Tages ging auf Kosten der 
Morgen- und Abendstunden. Die Dauer des kurzen Tages wurde durch 
eine und dieselbe Stundenzahl zu beiden Seiten des Mittags abgemessen. 

Der gebotenen Tageslänge nach können die Pflanzen in vier Gruppen 
eingeteilt werden: Gruppe A bekam die ganze Zeit hindurch den natür- 
lichen langen Tag (17—18!/, helle Stunden); Gruppe B bekam vom Be- 
ginn des Auflaufens bis zur Ernte den verkürzten 10- bzw. 12stiindigen 
Tag; Gruppe C erhielt erst einige volle Tage, später aber den künstlich 
verkürzten Tag und, endlich, in der Gruppe D wurden anfangs einige ver- 
kürzte Tage geboten, die Entwicklung verlief dann am normalen Tag 
23* 
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weiter. Diese Gruppeneinteilung wurde fiir alle Versuchspflanzen beibe- 
halten. Die Gruppen C und D können nach der Zahl der zu Anfang der 
Entwicklung erhaltenen kurzen bzw. langen Tage in Untergruppen ein- 
geteilt werden. Die Verkiirzung des Tages wurde mit dem Beginn des 
Auflaufens vorgenommen und die Zahl der kurzen Tage wurde auch von 
diesem Augenblick ab gerechnet. Als Versuchspflanzen dienten die Hirse 
(Panicum miliaceum) als eine Kurztagpflanze und die Gerste (Hordeum 
pallidum) und der Hafer (Avena sativa var. mutica) als Langtagpflanzen. 
Unter Kurztagpflanzen (short day plants) verstehen wir mit GARNER und 
ALLARD (1920, 1923) solche Pflanzen, welche ihre Vegetationsperiode 
unter dem Einfluß der Verminderung der Tageslänge verkürzen, und 
unter Langtagpflanzen (long day plants) solche, bei welchen diese Ver- 
kürzung der Vegetationsperiode mit zunehmender Tageslänge vor sich 
geht. 


3. Versuche mit einer Kurztagpflanze — der Hirse. 
a) Versuche des Jahres 1927. 

Die Versuche des Jahres 1927 sind in verhältnismäßig kleinem Um- 
fange angestellt worden und trugen einen orientierenden Charakter. Im 
darauffolgenden Jahre sind die Versuche mit derselben Hirsevarietät (P. 
miliaceum aus Tulun, Ostsibirien) in erweitertem Umfange wiederholt 
worden. Die Ergebnisse des Jahres 1927 sollen nur ganz kurz wieder- 
gegeben werden, eine eingehende Besprechung soll an Hand der Ergeb- 
nisse des Jahres 1928 folgen. 

Im Versuch waren alle vier genannten Gruppen A, B, C und D ver- 
treten. 

In Tabelle 1 ist das Schema der Versuche und die Zeit (in Tagen) an- 
gegeben, die vom Beginn des Auflaufens bis zum Eintritt des Schossens 
verflossen war. 























Tabelle 1. 

Anzahl der Tage bis 

Entwicklungsstadium zum Schossen 

Gruppe Lichtverhältnisse am Tage der Änderung 
der Verhältnisse Im davon 
ganzen | Kurze lange 

A Nur lange Tage a= 31 .- 31 
C, Anfangs 17 lange Tage — 27 10 17 
C, Anfangs 11 lange Tage — 23 12 11 
B Nur kurze Tage . 16 16 — 
D, Anfangs 10 kurze Tage | Beginn d. Bestockens | 16 10 6 
D, Anfangs 5 kurze Tage 2 Blätter 19 5 14 





Die Verdunkelung ist in allen Gruppen übereinstimmend mit dem 
Beginn des Auflaufens vorgenommen worden. 
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Aus der Tabelle 1 ist ersichtlich, daß beim langen Tag (Gruppe A) 
zum Eintritt des Schossens die längste Zeit (31 Tage), beim andauernd 
kurzen Tage die kleinste Zeit (16 Tage) benötigt wird (Gruppe B). 

In der Gruppe C, die anfangs den langen Tag erhielt, tritt das Schossen 
bedeutend später ein und nähert sich in dieser Hinsicht der Gruppe des 
langen Tages. 

Bei Gruppe D, in welcher der Hirse erst einige kurze Tage geboten 
wurden, und welche nachher dem langen Tag ausgesetzt wurde, zeigte 
sich ein sehr interessantes Ergebnis. Es erwies sich, daß 10 kurze Tage 
vollständig genügen, um das Schossen gleichzeitig wie bei der Pflanze, 
die die ganze Zeit hindurch sich am kurzen Tage befand, auszulösen. 
Freilich sind 10 Tage eine große Frist, wenn man in Betracht zieht, daß 
bei den Bedingungen des kurzen Tages das Schossen bereits am 16. Tage 
erfolgt ; es ist daher kaum verwunderlich, daß die nachfolgenden 6 langen 
Tage keine Veränderung im Termin des Schossens verursachen. Ein ganz 
anderes Ergebnis haben wir in der Gruppe D,, wo die Hirse beim Beginn 
des Auflaufens 5 kurze Tage erhielt und erst, nachdem sie das Zweiblätter- 
stadium erreicht hatte, auf den langen Tag gebracht wurde, wo sie nach 
14 Tagen dann die Rispe bildete. Hier erhielt die Hirse also 5 kurze und 
14 lange Tage; also bedeutend mehr lange Tage, und ungeachtet dessen 
schoßte sie nur um 3 Tage später als bei ununterbrochen kurzen Tagen. 
Folglich ist die Wirkung der ersten 5 kurzen Tage durch die nachfolgen- 
den 14 langen Tagen kaum geschwächt worden. Die Erscheinung, daß 
die in den ersten Stadien auf die Pflanze ausgeübte Einwirkung bis zum 
Schluß der Vegetationsperiode sich erhält, wollen wir als die photoperio- 
dische Nachwirkung bezeichnen. 

Wie sich ein Wechsel von langen und kurzen Tagen in bestimmter 
Aufeinanderfolge auf das morphologische Bild der Pflanze ausprägt, 
darüber gibt uns Tabelle 2 eine Vorstellung. 


Tabelle 2. Morphologische Veränderungen und Gewicht der Trockensubstanz bei 
der Hirse, in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen. 





Gewicht der Trockensubstanz in g 
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Pfl 
Gruppe | in em | Senge! | Rispen | Gesamt Pi Bustier Liens Körnern 
abs.| % |abs.| % | abs.| % | abs. | % | abs. | % | abs. | % | abs. | % | abs. | % 
A 78 |100| 1,0 |100| 1,0 |100/4,06 |100/1,81 |100/0,69 |100/1,56 |100/6,040!100 
C, 70 | 89] 1.0 |100| 1,5 |150}2,88 | 71/1,0 5510,60 1001,18 | 785,220] 86 
C, 58 | 74| 1,4 |140| 3,9 |340|2,63 | 641,0 550,50 | 7311,13 | 75/4,530| 75 
B 45 | 57! 5,0 |500| 7,0 |70011,956| 4710,922| 510,232) 33/0,802| 51/6,137| 85 
D, |59| 75|3,5 |350| 4,2 420]3,70 | 91/1,50 | 83/0,48 | 68/1,72 |110 ,982| 99 























Die vegetative Entwicklung ist also bei der Hirse am langen Tage 
am stärksten (größte Wüchsigkeit, höchstes Stengel- und Blättergewicht), 
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am kurzen Tag am schwächsten. Die Gruppe D,, die 5 kurze Tage erhielt, 
weist eine verhältnismäßig starke vegetative Entwicklung auf, schießt 
stark und bildet eine große Zahl von Rispen. In den Gruppen C, und (, 
ist die vegetative Entwicklung um so größer, je größer die Anzahl der 
langen Tage zu Beginn der Entwicklung war. Dank der warmen Witte- 
rung im Jahre 1927 reifte die Tuluner Hirse auch am langen Tage aus 
(zwar bedeutend später als am kurzen Tage), wir hatten somit die Mög- 
lichkeit den Kornertrag beim langen Tage zu bestimmen. Dieser erwies 
sich als doppelt so groß wie beim kurzen Tag, auch war die Kornqualität 
bedeutend höher, was sich wohl aus der guten vegetativen Entwicklung 
der Hirse am langen Tage, und ihrer Unterdrückung am kurzen Tage, 
erklären läßt. Die Gruppe D, mit 5 kurzen Tagen am Beginn des Wachs- 
tums gab, dank den erörterten Eigentümlichkeiten der morphologischen 
Entwicklung, den größten Ertrag. 


b) Versuche des Jahres 1928. 


Die Versuche des Jahres 1928 zeichnen sich durch größere Vollstän- 
digkeit aus. Das Versuchsschema blieb im ganzen dasselbe, bloß waren 
es jetzt nicht nur zwei Gruppen, die eine verschiedene Anzahl von kurzen 
Tagen zu Beginn der Entwicklung erhielten, sondern acht. Es sollte hier 
die Wirkung untersucht werden, die die Abkürzung der hellen Tages- 
periode mit dem Beginn des Auflaufens im Laufe eines, zweier, dreier 
usw. bis zu 8 Tagen einschließlich, auf die Pflanze ausübt. Eine solche 
Versuchsanordnung hatte einerseits zum Zweck, die Mindestzahl von 
kurzen Tagen festzustellen, die auf die weitere Entwicklung am langen 
Tage einen Einfluß ausübt, andererseits die Zahl von kurzen Tagen zu 
bestimmen, die in bezug auf den Termin des Blüheintritts denselben 
Erfolg wie der ununterbrochene kurze Tag ergibt. Der kurze Tag wurde 
in verschiedenen Abstufungen angewandt, nämlich: der 10-, 12- und 
l4stündige. Ausführlich sollen nur die Ergebnisse für den 10stündigen 
besprochen werden, da der 12- und 14stiindige Tag keine qualitativen, 
sondern nur quantitative Unterschiede in den Ergebnissen aufwies. 

Der Versuch baute sich auf dem üblichen Schema auf. Die Gruppe A 
enthielt Pflanzen, die die ganze Zeit am langen Tage, B solche, die am 
kurzen Tag wuchsen. Die Gruppen C;, Cz, C;, C4 erhielten mit Beginn 
des Auflaufens je 6, 10, 15 bzw. 22 lange Tage, wurden aber dann an den 
10stündigen gebracht. Die Gruppen D,, D,, D, und D, bekamen erst je 
4, 5, 6, 7 kurze 10stündige Tage, setzten dann ihre Entwicklung beim 
langen Tage fort. 

Wir wollen zunächst die Wirkung der verschiedenen Anzahl langer 
oder kurzer Tage auf den Termin des Blühbeginns betrachten (Tabelle 3). 

Die Hirse, die zu den Kurztagpflanzen gehört, schoßt am frühesten 
beim kurzen 10stiindigen Tag (nach 23 Tagen), am spätesten am langen 
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Tage (nach 51 Tagen). In der Gruppe D,, wo die Pflanze einer verschie- 
denen Anzahl kurzer Tage ausgesetzt war, zeigt sich die Tatsache, daB 
um so früher das Schossen eintritt, je mehr kurze Tage am Anfang gegeben 
wurden. Die Pflanzen, die vom Beginn des Auflaufens 1, 2 oder 3 kurze 
Tage erhielten, schoBten gleichzeitig mit den Pflanzen, die die ganze 
Zeit hindurch dem langen Tag ausgesetzt waren ; 3 kurze Tage zu Beginn 
der Entwicklung übten also auf den Termin des Blüheintritts keinen 
Einfluß aus, wir führen deshalb diese Gruppe in unseren Tabellen nicht 
an. In der Gruppe D,, die 4 kurze Tage erhielt, verkürzte sich die Zeit 
bis zum Blühbeginn schon um die gleiche Anzahl von Tagen. Hier haben 
wir, anscheinend, die untere Grenze der Wirksamkeit der verkürzten 
Belichtungsperiode. Die Vermehrung der Zahl der kurzen Tage (D,, Ds, 
Dz) hat eine regelmäßige Abkürzung der Periode bis zum Blüheintritt 
zur Folge (um 18, 25 und 23 Tage). 

Nach 9 kurzen Tagen, zu Beginn der Entwicklung gegeben, verkürzt 
sich die Vegetationsperiode um 27 Tage (D,) und das Schossen tritt in 
dieser Gruppe fast gleichzeitig mit der Kontrollgruppe ein. Folglich 
haben die 15 langen Tage, die die Pflanze nach den 9 kurzen erhielt, auf 
den Termin des Blüheintritts keinen weiteren Einfluß ausgeübt. 

Betrachten wir das Entwicklungsstadium, auf welchem die Verkür- 
zung des Tages in der Gruppe D, eingestellt wurde, so sehen wir, daß 
das 9tägige Pflänzchen nur zwei Blätter besaß; nichtsdestoweniger war 
der Termin des Schossens endgiiltig vorausbestimmt, denn die nach- 
folgende Abänderung der Lichtverhältnisse übte keinen Einfluß aus. 
Man könnte denken, daß eine solche Vorausbestimmung in einer morpho- 
logischen Vorbildung der Rispe zu suchen ist. Um diese Frage zu klären, 
präparierten wir bei einem Teil der Keimlinge, bevor wir sie aus dem 
kurzen auf den langen Tag übertrugen, den Vegetationspunkt heraus und 
untersuchten ihn unter dem Mikroskope. Es zeigte sich dabei, daß nicht 
nur bei den 4- oder 5tägigen, sondern auch bei den 9- und 10tagigen 
Keimlingen keine Spur der Rispenvorbildung im Vegetationskegel zu 
finden war. Somit muß die Annahme über die Vorbildung der Rispe im 
Vegetationskegel während der ersten 4—9 kurzen Tage fortfallen, und 
man muß annehmen, daß während dieser Zeit in der Pflanze viel feinere 
physiologische Vorgänge vor sich gehen, die den Termin des Schossens 
festlegen, der dann durch die nachfolgende Änderung der Lichtverhält- 
nisse nicht mehr beeinflußt wird. Auf eine solche innere Prädisposition 
zum Blühbeginn weist bereits Kress (1918) hin und bezeichnet sie als 
„Blühreife‘“. 3 

Entwickelt sich nun die Hirse anfangs am langen Tage und geht 
dann auf den kurzen Tag über (Gruppe C), so haben wir eine ganz ähn- 
liche Erscheinung, d.h. auch hier bleiben die zu Beginn erhaltenen 
langen Tage auf den Termin des Blüheintritts nicht ohne Einfluß. Je 
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mehr lange Tage die Pflanze erhielt, umso weiter wird der Termin des 
Bliheintritts im Vergleich zur Gruppe B (mit nur kurzen Tagen) hinaus- 
geschoben, und zwar: bei C, um 4, bei ©, um 8, bei C, um 15 und bei 
C, um 19 Tage. 

Somit wird bei der Hirse, die einer variierten Tageslänge ausgesetzt 
war (Gruppe C und D), die Zeit bis zum Blüheintritt durch das Verhältnis 
der langen und kurzen Tage bestimmt. Mit dem vierten Tage beginnend 
(Gruppe D,), drückt jeder weitere kurze Tag dem Termin des Schossens 
einen ganz deutlichen Stempel auf, das Schossen tritt um so früher ein, je 
mehr kurze Tage geboten wurden, Gibt man zu Beginn der Entwicklung 
lange Tage, so erhält man ein ähnliches Bild. Die Einwirkung von 21 kur- 
zen Tagen sind nicht imstande, den Einfluß der ersten 6 langen Tage voll- 
ständig auszumerzen. Wir haben es also sowohl im ersten, wie im letzten 
Falle mit der Erscheinung der photoperiodischen Nachwirkung zu tun. 

Nachdem wir somit die Erscheinung der photoperiodischen Nach- 
wirkung bei der Hirse festgestellt haben, war es ferner wichtig zu unter- 
suchen, welcher Tag, der lange oder der kurze, von größerem Einfluß 
auf den Termin des Schossens ist; mit anderen Worten, welche Nach- 
wirkung die stärkere ist, die des langen oder die des kurzen Tages. Zur 
Klärung dieser Frage haben wir in Tabelle 3 folgende Berechnung ange- 
stellt: in Kolumne 4 ist die Gesamtzahl der Tage bis zum Beginn des 
Schossens angeführt. Die Kolumnen 5 bzw. 6 geben die Anzahl der in dieser 
Periode enthaltenen kurzen bzw. langen Tage an. Um den Wirkungs- 
effekt des kurzen und langen Tages miteinander zu vergleichen (Gruppe C 
und D), muß man solche Gruppen wählen, in denen die Einwirkungs- 
dauer von langen und kurzen Tagen im selben Verhältnis zueinander 
steht. Zu diesem Zweck ist für jede einzelne Gruppe die Zahl der kurzen 
und langen Tage in Prozenten ausgedrückt, wobei die Gesamtzahl der 
Tage bis zum Beginn des Schossens gleich 100 gesetzt ist. Die entspre- 
chenden Zahlen bilden die Kolumnen 7 und 8 der Tabelle 3. 

Bei Durchsicht der genannten Kolumnen können wir feststellen, daß 
die Gruppe C, und D, als miteinander vergleichbar erscheinen. Obgleich 
in diesen Gruppen die absolute Anzahl der langen und kurzen Tage ein- 
ander nicht gleich ist, so ist doch das zahlenmäßige Verhältnis in beiden 
Gruppen fast das gleiche. Die Gruppe C, hatte zu Beginn der Entwick- 
lung 39% langer Tage (von der Gesamtzahl der Tage bis zum Schossen) 
und 61% nachfolgender kurzer Tage. Die Gruppe D, hatte am Anfange 
38% kurze Tage und darauf 62% lange Tage. Folglich darf man anneh- 
men, daß beide Gruppen zu Beginn ihrer Entwicklung die gleiche Ein- 
wirkung erhalten haben, die erste vom langen Tage, die zweite vom 
kurzen Tage, während ihrer weiteren Entwicklung aber umgekehrt, vom 
kurzen bzw. langen Tage. 

In der Gruppe D, verursachte der kurze Tag zu Beginn der Entwick- 
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lung den Eintritt des Schossens zur gleichen Zeit, wie bei der Gruppe B 
(nur kurze Tage): wäre nun die Nachwirkung des langen Tages ebenso 
stark wie die des kurzen, so müßte in Gruppe C; das Schossen zu gleicher 
Zeit, wie bei der Kontrolle mit nur langen Tagen (Gruppe A) eintreten. 
Wie Tabelle 3 zeigt, ist das aber nicht der Fall: die Gruppe C, schoßt um 
13 Tage früher als die Kontrolle. Hieraus darf man wohl schließen, daß 
die Nachwirkung des langen Tages auf die Hirse (eine Kurztagpflanze) 
schwächer als diejenige des kurzen Tages ist. 

Um diese Annahme auch für die anderen Gruppen zu bestätigen, kann 
man folgende Überlegung anstellen: gibt man der Hirse am Anfang der 
Entwicklung 6 lange Tage, so schoßt sie am 27. Tage, dagegen bei nur 
kurzen Tagen bereits am 23. Tage. Infolgedessen verschieben 6 lange 
Tage zu Beginn der Entwicklung das Schossen um 4 Tage, da ein jeder 
lange Tag, bei dem zahlenmäßigen Verhältnis der kurzen und langen Tage 
wie wir sie in Gruppe C, haben, das Schossen um 0,7 Tage verschiebt. 
Führen wir eine ähnliche Berechnung auch für die übrigen Gruppen aus, 
so erhalten wir den Effekt den ein zu Beginn der Entwicklung gegebener 
langer bzw. kurzer Tag auf die Pflanze ausübt; d. h. wir erfahren, um 
wieviel jeder kurze Tag die Zeit bis zum Schossen abkürzt, und um wie- 
viel jeder lange Tag diese Periode verlängert. 

Die entsprechenden Angaben sind in dem oberen Teil der Kolumne 12 
und im unteren Teil der Kolumne 11 angeführt. So hatte z. B. die Hirse 
aus der Gruppe C, (Tabelle 3) zu Beginn der Entwicklung 6 lange, d.h. 
22% der gesamten Zeit bis zum Schossen, und 21 kurze Tage, d. h. 78% 
dieser Zeit; auch hier hemmt jeder lange Tag das Schossen um 0,7 Tage; 
bei dem umgekehrten Verhältnis in der Gruppe D, (dieselbe Tabelle), wo 
die Pflanze am Anfang 23% kurzer Tage und darauf 77% langer Tage 
hatte, verminderte jeder kurze Tag die Zeit bis zum Schossen um 4,2Tage, 
d.h. um die sechsfache Größe. Überhaupt verkürzt, wie die Tabelle 
zeigt, jeder kurze Tag die Periode der vegetativen Entwicklung um 3 bis 
4 Tage; während jeder lange diese nur um 0,7—1 Tag verlängert. Somit 
zeigt auch diese Berechnungsart, daß die Nachwirkung des kurzen Tages 
bedeutend stärker als die des langen Tages ist. 

Ein ähnliches Bild erhalten wir, wenn wir den Effekt eines langen 
oder kurzen, auf späteren Entwicklungsstadien gebotenen Tages be- 
rechnen. Entsprechende Angaben findet man im oberen Teile der Ko- 
lumne 11 und dem unteren Teil der Kolumne 12. Hier liegen allerdings 
die Zahlen durchweg niedriger als diejenigen für die Einwirkung der 
veränderten Tageslänge in den ersten Entwicklungsstadien der Pflanze. 

Die Wirkung der Verkürzung oder der Verlängerung des Tages in den 
ersten Entwicklungsstadien beschränkt sich nicht bloß auf die Verschie- 
bung des Terminus des Schossens, sondern prägt sich auch sehr stark 
auf das morphologische Bild der Pflanze aus (Tabelle 4). 








mit der Wirkung verschiedener Aussaattermine auf die Pflanzen. 355 


Tabelle 4. Morphologische Veränderung der Hirse in Abhangigkeit von den 
Lichtverhältnissen. Versuche des Jahres 1928. 
































Hohe der Pflanze Zahl Zahl Zahl 
Gruppe in en der Stengel der Rispen = a der Blätter des 
abs. % abs. % abe. % 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 
A 95 100 3,0 100 1,0 100 + 9 
C, 58 61 3,0 100 3,4 340 5 9 
C; 50 52 3,5 117 4,5 450 3 6 
€, 45 47 3,8 127 6,4 640 2 5 
B 26 27 5,8 193 7,8 780 1 4 
D, 50 52 6,2 207 8,0 800 2 4 
D, 60 63 4,0 133 5,0 500 2 5 
D, 70 73 3,7 123 1,0 100 2 7 











In Tabelle 4 sind Zahlen angeführt, die einige morphologische Eigen- 
heiten der Hirse in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen demon- 
strieren. Zunächst ist ein Unterschied in der Höhe der Pflanzen zu ver- 
zeichnen. Die maximale Höhe erreichen die Pflanzen vom langen Tage, 
die geringste Höhe weisen die Pflanzen vom kurzen Tage auf. Es er- 
scheint als ob die vegetative Entwicklung durch den kurzen Tag, in- 
folge des sehr frühen Eintritts der reproduktiven Phase, stark gehemmt 
wird. Die Gruppen C und D nehmen der Höhe nach eine Zwischen- 
lage ein, mit der Tendenz nach der zweiten Gruppe. Ihrem allgemeinen 
morphologischen Charakter nach steht die Gruppe C (langer Tag am An- 
fang) der Gruppe A ziemlich nahe, während die Pflanzen der Gruppe D, 
die anfangs den kurzen Tag erhielten, sich sehr stark von den Pflanzen 
der Gruppe B, die sich die ganze Zeit am kurzen Tage entwickelte, unter- 
scheiden, und zwar ist die vegetative Entwicklung gegenüber der letzten 
Gruppe nur wenig gehemmt. Überhaupt zeigt die Gruppe D eine sehr 
günstige Kombination der vegetativen und reproduktiven Teile; infolge 
starker Bestockung tritt hier die Höchstzahl von Stengeln auf, woraus 
sich dann wieder eine Höchstzahl von Rispen ergibt. Dank der mächtigen 
Stimulation der reproduktiven Entwicklung durch die kurzen Tage zu 
Beginn des Wachstums überschreitet die Zahl der Rispen diejenige der 
Stengel (Halme), so daß wir auf einem Halm oft zwei Rispen haben. 

Sehr deutlich tritt die Bildung von adventiven Rispen am oberen 
Stengelknoten auch bei der Gruppe C, die am Anfang des Wachstums 
den langen Tag erhielt, zutage. Der Sachverhalt scheint hier folgender- 
maßen zu liegen: unter der Wirkung des langen Tages zu Beginn der 
Entwicklung wird bei den Pflanzen eine bestimmte morphologische 
Struktur festgelegt und sie schossen fast gar nicht oder nur sehr schwach. 
Wenn die Pflanze dann in die Bedingungen des kurzen Tages gelangt, 
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erhält sie einen Stimulus zur reproduktiven Entwicklung ; dieser Stimulus 
kann jedoch den bereits festgelegten Habitus nicht mehr ändern, be- 
wirkt aber das Schossen in den oberen Knoten. 

Die Kolumnen 8 und 9 der Tabelle 4 bestätigen die Annahme, daB die 
Anlage der Rispe im Vegetationskegel des Hauptstengels bei den ver- 
schiedenen Gruppen zu verschiedener Zeit stattfindet. Die Zahl der Blat- 
ter des Hauptsprosses ist in der Kolumne 9 angeführt. Wir sehen, daß 
am kurzen Tage die Anlage der Rispe sehr früh stattfindet, bereits nach 
dem Erscheinen des vierten Blattes, am langen Tage erst nach dem 
neunten Blatte. Kurze Tage zu Beginn der Entwicklung verringern die 








4 G C2 CG Cy B 


Abb. 1. Hirse, die zu Beginn ihrer Entwicklung sich am langen Tag befand. Links die 
Kontrollpflanzen, die stets am langen, rechts — die stets am kurzen Tag gezogen sind. 


Zahl der Blätter im Vergleich zu den Pflanzen der Gruppe A, lange Tage 
vermehren die Blätterzahl im Vergleich zur Gruppe B. Somit wird durch 
die Verlängerung des Tages nicht nur der Termin des Schossens hinaus- 
geschoben, sondern auch ein Vorwiegen der vegetativen Entwicklung er- 
reicht, während, umgekehrt, die Verkürzung des Tages eine frühere 
morphologische Differenzierung der Rispe und eine Verringerung der 
Zahl der bis zu dieser Differenzierung fixierten Blätter verursacht. Eine 
Auszählung der Knoten gibt annähernd dieses Bild. 

Die Abb. 1 und 2 zeigen die Entwicklung der Hirse bei verschiedenen 
Lichtverhaltnissen, und zwar sind auf der ersten Abbildung solche Pflan- 
zen dargestellt, die zu Beginn der Entwicklung den langen Tag erhielten, 
während die zweite Abbildung solche wiedergibt, die am Anfang am kur- 
zen Tage gezogen wurden. 
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Die endgültige Ernte im Herbst gab uns ebenfalls ein ganz deutliches 
Bild über die Verschiedenheiten der reproduktiven und vegetativen Ent- 
wicklung in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen (Tabelle 5). 

In Tabelle 5 ist der Gesamtertrag, so wie der Ertrag an einzelnen 
Pflanzenteilen, der Stengel, Blätter, Rispen und Wurzeln, in Grammen 
angeführt. Dabei gibt die eine Kolumne die GrôBe des Ertrages in Gram- 
men an, die zweite zeigt das prozentuale Verhältnis, wobei das Gewicht 
des betreffenden Organs bei Aufzucht am langen Tage gleich 100 gesetzt ist. 

Den gréBten Ertrag an Halmen, Blättern, Ahren, sowie Wurzeln er- 
geben die Pflanzen der Gruppe A; die am langen Tage aufgezogen waren; 
den kleinsten Ertrag der entsprechenden Organe weisen die Pflanzen der 
Gruppe B auf, die ihre Entwicklung am kurzen Tage durchgemacht haben. 





A Ds D, Ds D: D B 


Abb. 2. Hirse, die sich zu Beginn der Entwicklung am kurzen Tage befand. Links die 
Kontrollpflanzen, die stets am langen, rechts — die stets am kurzen Tag gezogen sind. 


Bei den Gruppen C; bis C4, die zu Beginn eine verschieden große Anzahl 
langer Tage erhielten, beobachten wir ein stetiges Ansteigen des Ertrages 
dieser Organe mit zunehmender Anzahl von langen Tagen. Bei den 
Gruppen D, bis D, ist wieder die umgekehrte Erscheinung zu verzeichnen 
— d. h. der Ertrag an diesen Organen wird um so geringer, je mehr kurze 
Tage die betreffende Pflanze zu Beginn ihres Wachstums erhalten hatte. 
Vergleicht man aber den Ertrag dieser Gruppen D, bis D, mit dem Ertrag, 
den die Pflanzen bei nur kurzem Tage lieferten, so sieht man, daß bei den 
ersteren der Ertrag bedeutend höher, d.h. die vegetative Entwicklung 
besser ist. Im Zusammenhang damit steht auch die Größe des Korn- 
ertrags. Obgleich am kurzen Tage die reproduktive Entwicklung viel 
früher einsetzt und die Zahl der Rispen bedeutend größer als beim langen 
Tag ist, so ist doch wegen der allgemein schwächeren vegetativen Ent- 
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Tabelle 5. Re rg (in Gramm) in Abhangigkeit von 
den Lichtverhältnissen. Jahr 1928. 


























Gesamt Stengel Blatter Körner Rispen Wurzeln 
abe. % abe. % abs. % abs. % abs. % abs. % 
A 3,92 (100; 1,52 | 100] 0,98 | 100 | 0,14 | 100; 0,60 | 100) 0,68 | 100 
C, | 2,52 | 64| 1,02 | 66] 0,80 | 81; — — | 0,30 | 50! 0,40 | 59 
C; 1837! 47] 0,76 | 50! 0,57 | 58| 0,007| 5| 0,27 | 45| 0,23 | 34 
C, 1,115] 28| 0,43 | 28) 0,24 | 24| 0,005] 4} 0,29 | 48) 0,15 | 22 
C, 1,05 | 26] 0,38 | 25] 0,23 | 23| 0,06 | 43) 0,24 | 40| 0,14 | 20 
B 0,57 14] 0,13 8] 0,11 11| 0,08 58| 0,18 | 30| 0,06 9 
D, 2,46 63! 0,59 | 38] 0,44 | 45] 0,41 |293| 0,64 | 107} 0,38 | 56 
D, 1,46 37! 0,42 | 27] 0,33 | 33] 0,15 | 107) 0,35 | 58| 0,21 | 31 
D, | 3,01 76| 0,85 | 56| 0,70 | 71} 0,39 1279] 0,79 | 132] 0,28 | 41 
D, 1,75 44| 0,45 | 29| 0,47 | 48| 0,27 |193| 0,34 | 57| 0,22 | 32 
D, | 3,57 | 91} 1,22 | 80| 1,13 |114| 0,08 | 58| 0,59 | 98| 0,55 | 81 


























wicklung der Kornertrag bedeutend geringer als am langen Tage. Freilich 
war in unseren Versuchen das Korn von verschiedener Qualität, und zwar 
waren die Körner bei der Hirse im kurzen Tag vollkommen ausgereift, 
während sie bei den Pflanzen vom langen Tage meist unreif waren. Wie 
die Versuche des Jahres 1927 zeigen, ist dieser Unterschied ausschließlich 
durch die ungünstige Witterung während der Reifungsperiode der spät 
angelegten Körner bedingt. In den Gruppen C, bis C;,, die zu Beginn der 
Entwicklung den langen Tag erhielten, war der Kornertrag geringfügig, 
zudem reifte das Korn nicht aus. Obgleich der Stimulus, den die Pflanze 
auf späterem Entwicklungsstadium durch die Einwirkung des kurzen 
Tages erhielt, das Schossen hervorrief, so hatte das Korn nicht genügend 
Zeit sich zu entwickeln. Was die Gruppen D, bis D, mit anfänglich kur- 
zen Tagen betrifft, so tritt hier das Schossen ziemlich zeitig ein, die vege- 
tative Entwicklung wird nur verhältnismäßig wenig unterdrückt, so daß 
sich daraus dann der höchste Ertrag an Körnern ergibt. Dieser Mehr- 
ertrag an Korn in den Gruppen D, bis D, im Vergleich zur Gruppe A 
ist nicht nur durch bessere AuBenbedingungen für die Ausreifung des 
Kornes zu erklären ; denn im Versuche des Jahres 1927, wo bei sämtlichen 
Gruppen das Korn zur Reife gelangte, war der Ertrag bei der Gruppe D 
ebenfalls höher als bei der Gruppe A. Somit kann man bei einer solchen 
Kombination von langen und kurzen Tagen, wie wir es bei den Grup- 
pen D, bis D, hatten, in nördlichen Breiten in möglichst kurzer Zeit 
einen bedeutenden Ertrag von vollkommen reifen Hirsesamen erzielen. 

Das gesamte hier dargestellte Material bezieht sich auch auf Versuche 
mit der Hirse bei einem bis auf 10 Stunden künstlich verkürzten Tage. 
Nach dem gleichen Schema wurden Versuche mit dem 12- und l4stündigen 
Tage angestellt. Es erübrigt sich hier, die bei der letztgenannten Anord- 
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nung erhaltenen Ergebnisse mit der gleichen Ausfihrlichkeit darzustellen, 
da sie ganz analog den oben angefiihrten ausfielen. 

Die in unseren Versuchen mit der Hirse erzielten Ergebnisse lassen 
sich kurz folgendermaBen zusammenfassen : 

1. Der Zeitpunkt des Schossens bei der einer variierenden Tageslänge 
ausgesetzten Hirsepflanze ist durch das zahlenmäßige Verhältnis von 
langen und kurzen Tagen bestimmt. Je mehr kurze Tage die Hirse zu 
Beginn ihrer Entwicklung erhält, um so früher schoßt sie, und umgekehrt, 
je mehr lange Tage ihr in ihrer ersten Lebensperiode gegeben werden, 
um so weiter wird der Termin des Schossens hinausgeschoben. Schon eine 
unbedeutende Anzahl kurzer oder langer Tage zu Beginn der Entwick- 
lung der Hirse wirkt sich auf den Zeitpunkt des Schossens ganz deutlich 
aus. Diese Erscheinung möchten wir als photoperiodische Nachwirkung 
bezeichnen. 

2. Die Nachwirkung des kurzen Tages kommt bei der Hirse viel stär- 
ker zum Ausdruck als die Nachwirkung des langen Tages. 

3. Der Blätterzahl am Hauptsproß nach geurteilt setzt die Bildung 
der Rispe im Vegetationskegel um so früher ein, je mehr kurze Tage am 
Anfang der Entwicklung gegeben wurden. 

4. Im Augenblick, wo die Darreichung von kurzen Tagen zu Beginn 
der Entwicklung eingestellt wurde, konnte im Vegetationspunkt noch 
keine morphologische Anlage der Rispe entdeckt werden. Diese Tatsache 
gibt zur Annahme Anlaß, daß unter Wirkung der kurzen Tage zu Beginn 
nur die physiologischen Bedingungen zum Schossen vorbereitet werden, 
die Bildung selber geht dann erst am langen Tage vor sich (,‚Blühreife‘ 
nach KLEBs). 

5. Um die Erscheinung der photoperiodischen Nachwirkung beob- 
achten zu können, muß der Pflanze eine Mindestzahl von Tagen darge- 
boten werden (bei der Tuluner Hirse sind es mindestens 4), widrigenfalls 
erweist sich die Wirkung der späteren Lichtverhältnisse als stärker. 

6. Die Nachwirkung prägt sich nicht nur auf den Termin des Blüh- 
eintritts aus, sondern auch auf das quantitative Verhältnis der einzelnen 
Pflanzenteile. In der Gruppe, die zu Beginn des Wachstums dem langen 
Tage ausgesetzt wurde, ist die vegetative Entwicklung um so besser, je 
mehr lange Tage gegeben wurden. Pflanzen, die anfangs am kurzen Tage 
aufwuchsen, wiesen neben einer starken Abkürzung der Periode bis zum 
Blüheintritt eine verhältnismäßig starke vegetative Entwicklung auf; wie 
reiches Bestocken und eine große Anzahl von Bien; dank diesem gibt 
diese Gruppe den größten Ertrag an Körnern. 

7. Wird der Hirse zu Beginn der Entwicklung eine gleiche Anzahl 
von Tagen verschiedener Länge (10, 12 und 14 Stunden) geboten, so er- 
weist sich der kürzere Tag von stärkerer Wirkung. 
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4. Versuche mit Langtagpflanzen. Hafer und Gerste. 

In den oben dargelegten Versuchen ist die Hirse als ein Beispiel fiir 
eine ausgepragte Kurztagpflanze genommen worden. Nach dem gleichen 
Schema wurden in denselben Jahren 1927 und 1928 Versuche mit Lang- 
tagpflanzen angestellt; zu dem Zweck wurden einige Hafer- und Gerste- 
varietäten benutzt. Da die Reaktion bei der Gerste ganz analog wie beim 
Hafer ausfiel, und ebenso sich die Ergebnisse des Jahres, 1927 mit den- 
jenigen von 1928 deckten, wollen wir die Versuche hier gemeinsam wieder- 
geben, ohne eine Einteilung nach Jahr und Kultur vorzunehmen. 

Betrachten wir zunächst in welcher Weise die wechselnde Tageslänge 
auf den Termin des Schossens beim Hafer einwirkt. 

Aus der Tabelle 6 ist ersichtlich, daß die Haferpflanzen, die zu Beginn 
ihrer Entwicklung eine verschiedene Anzahl langer Tage erhalten haben 
(Gruppen C; und C;), um so früher schossen, je mehr langer Tage gegeben 
wurde. Pflanzen, die zu Beginn 20 lange Tage und darauf 38 kurze Tage 
erhielten (C,), schossen um 8 Tage später als die Pflanzen, die ununter- 
brochen dem langen Tage ausgesetzt waren. 12 lange Tage am Anfange 
und 93 nachfolgende kurze Tage (C;) verursachten immerhin ein um 
6 Tage früheres Schossen als bei ununterbrochen kurzem Tag (B). 

Erhält der Hafer zu Beginn der Entwicklung kurze Tage, und erst 
nachher den natürlichen langen Tag, so verlängert sich die Periode bis 
zum Schossen folgerichtig mit der steigenden Zahl kurzer Tage. 

Die Versuche mit der Gerste (Tabelle 7) zeigen eine ebensolche Ab- 
hängigkeit des Termins des Schossens von den anfänglichen Lichtverhält- 
nissen wie bei dem Versuch mit dem Hafer. Sieben lange Tage zu Beginn 
der Entwicklung (C,) verursachen bei der Gerste ein um 3 Tage früheres 
Schossen als in der Gruppe des kurzen Tages. Zehn kurze Tage zu Beginn 
der Entwicklung (D,) schieben den Termin des Schossens im Vergleich 
zur Gruppe des langen Tages um 6 Tage hinaus. 

Folglich ist auch bei den Langtagpflanzen der Zeitpunkt des Schos- 
sens von der Einwirkung langer oder kurzer Tage in den ersten Entwick- 
lungsstadien in weitem Maße abhängig; wir können also auch hier von 
einer photoperiodischen Nachwirkung sprechen. 

Das Maß dieser photoperiodischen Nachwirkung demonstrieren die 
Kolumnen 10 und 11 der Tabellen 6 und 7. 

Die in diesen Kolumnen angeführten Zahlen sind mittels derselben Be- 
rechnungsweise, wie bei der Hirse erhalten worden. Sie zeigen für jede 
einzelne Gruppe, um wieviel jeder lange Tag den Termin des Schossens 
annähert — und jeder kurze Tag hemmt. Zur Bestimmung des Wirkungs- 
effekts der zu Beginn der Entwicklung gegebenen Tage dient der obere 
Teil der Kolumne 11 und der untere Teil der Kolumne 10, der Wirkungs- 
effekt aber der in späteren Stadien gegebenen Tage kommt in dem oberen 
Teil der Kolumne 10 und dem unteren der Kolumne 11 zum Ausdruck. 
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Diese Zahlen zei- 
gen, daB wenn die 
Gerste vom Beginn 
des Auflaufens bis 
zum Schossen erst 
36% langer und dar- 
auf 64% kurzer Tage 
erhält, jeder lange 
Tag eine Beschleuni- 
gung um 1,55 Tage 
verursacht ;bekommt 
sie aber erst 37% kur- 
zer und dann 63% 
langer Tage, so ver- 
längert jeder kurze 
Tag die Vegetations- 
periode um 0,72 Tage. 
Somit ist bei ein und 
demselben Verhältnis 
kurzer und langer Ta- 
ge, denen die Pflan- 
zen in verschiedener 

Reihenfolge ausge- 
setzt wurden, die Wir- 
kung der am Anfang 
des Wachstums dar- 
gebotenen langen Ta- 
ge bedeutend stär- 
ker als diejenige der 
kurzen Tage in den- 
selben Entwicklungs- 
stadien. 

Zur Bestätigung 


des Gesagten kann: 


nochein Vergleich der 
Gruppen C, und D; 
in Tabelle 6 und der 
Gruppen C, und D; 
in Tabelle 7 dienen. 

Es kommt somit 
beiden Langtagpflan- 
zen — dem Hafer und 
der Gerste— die Nach- 


Planta Bd. 10. 


Tabelle 6. Wirkung der Lichtverhältnisse auf den Zeitpunkt des Schossens beim Hafer. Versuch des Jahres 1928. 
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wirkung des langen Tages stärker als diejenige des kurzen Tages zum 
Ausdruck, während wir bei der Hirse, einer Kurztagpflanze, genau das 
Umgekehrte beobachten konnten. 

Wenn die Erscheinung der photoperiodischen Nachwirkung auch 
bei den Langtagpflanzen beobachtet werden kann, so ist doch das Bild 
hier ein anderes als bei der Hirse. Die Hirse zeigte beim Ubergang von 
den anfänglich kurzen Tagen auf den langen Tag im Vegetationskegel 
keine Spur einer Rispenanlage. Bei den Versuchen mit dem Hafer und 
der Gerste war die Zahl der zu Beginn gebotenen langen und kurzen 
Tage ziemlich bedeutend, was annehmen läßt, daß in einigen Gruppen 
die Anlage der blütenbildenden Organe im Vegetationskegel noch vor 
dem Übergang auf den Tag von veränderter Länge stattgefunden hat. 

Die Untersuchung des Vegetationskegels bei der Gerste zeitigte fol- 
gendes Ergebnis: die Gruppen C, und C,, D, und D, (Tabelle 7) zeigten 
bei der Abänderung der ursprünglichen Lichtverhältnisse eine deutlich 
ausgebildete Ährenanlage im Vegetationspunkt. Bei den Gruppen C;, C, 
und D;, und D, war der Vegetationspunkt nicht differenziert. Auf diese 
Weise haben wir in den Gruppen C;, C, und D;, D, unter der Einwirkung 
der oder jener Tageslänge nur die Entstehung von physiologischen Vor- 
bedingungen, die dann die Auslösung des Schossens entweder beschleu- 
nigen oder hemmen, während wir in den Gruppen C, und C,, D, und D, 
bereits die Anlage der Ähre im Vegetationskegel finden. 

Die Beobachtungen von LUBIMENKO und SCHTSCHEGLOVA (1927) und 
einige unserer eigenen Versuche, auf die wir hier nicht näher eingehen 
wollen, haben gezeigt, daß die Assimilationstätigkeit bei Langtag- 
pflanzen am langen Tage sehr intensiv verläuft, während sie beim kurzen 
Tag stark gehemmt wird. 

Die Gerste der Gruppen D, und D, tritt vom kurzen an den langen 
Tag mit bereits angelegter Ähre über und gerät dort in Bedingung in- 
tensiver Assimilationstätigkeit und den augenscheinlich dadurch beding- 
ten intensiven Zustrom von Nährstoffen. Nichtsdestoweniger wird das 
Schossen nicht beschleunigt; es ist im Gegenteil eine große Zahl langer 
Tage (ungefähr das Doppelte der anfangs erhaltenen kurzen) dazu er- 
forderlich, um die Ähre aus der einhüllenden Blattscheide bervorkommen 
zu lassen. Augenscheinlich spielt hier nicht die Assimilation die ent- 
scheidende Rolle; es ist vielmehr eine bestimmte Zahl von langen Tagen 
erforderlich, um die inneren, durch die kurzen Tage entstandenen Hem- 
mungen zu überwinden. Zu ähnlichen Schlüssen zwingen auch die Er- 
gebnisse für die Gruppen C, und C,. Nach 15—20tägigem Verweilen 
am langen Tage und mit der schon ausgebildeten Anlage der Ähre schoßt 
die Gerste bei nachfolgendem Verpflanzen auf den kurzen Tag, trotz der 
ungünstigen Assimilationsverhältnisse sehr bald (nur 6—8 Tage später 
als die Gruppe A, die die ganze Zeit am langen Tag aufwuchs). Das 
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wird wohl durch die stärkere Nachwirkung des langen Tages zu er- 
klären sein. 

Somit ist ungeachtet der An- oder Abwesenheit von schon geform- 
ten Anlagen der Blütenorgane zwischen der Nachwirkung in den Grup- 
pen C,, C, und D,, D, einerseits und C, bis C, und D, bis D, an- 
dererseits kein prinzipieller Unterschied zu entdecken. 

Wir wollen nun dazu übergehen die Wirkung der veränderlichen 
Tageslänge auf die Entwicklung der Pflanze zu betrachten. Zu dem 
Zweck sehen wir uns zunächst die Tabellen 8 und 9 an. 

In diesen ist das Trockengewicht für die einzelnen Pflanzenorgane 
bei der Ernte in Gramm angegeben. Die Pflanzen, die am kurzen Tag 
aufwuchsen, zeigen die stärkste vegetative Entwicklung (Gewicht der 
Blatt- und Wurzelmasse): am langen Tage tritt eine stärkere reproduk- 
tive Entwicklung zutage (Gewicht der Ähren und der Körner). 

In den Gruppen (, bis C, (Tabelle 9) finden wir für die Gerste, die zu 
Beginn am langen Tage aufwuchs, eine Erhöhung des Halm- und Ähren- 
gewichts mit zunehmender Zahl von langen Tagen. Beim Hafer (Tabelle 8) 


Tabelle 8. Trockengewicht des Ertrages (in Gramm) an einzelnen Teilen der 
Haferpflanze in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen. 















































Gesamt Stengel Blätter Körner Wurzeln 
abs. % abs. % abs. % abs. % abs. y. À 
A 9,26| 100 | 4,4 100 | 0,65 | i00 3,25 | 100 | 0,96 | 100 
C, 10,57 | 115 4,03 91 2,72 | 418 0,40 12 3,42 | 356 
C, 12,77| 137 4,81 | 109 | 3,36 | 517 0,60 18 | 4,00 | 416 
CQ; 12,39| 133 | 5,35 | 122 3,25 | 500 _ u 3,79 39 
B 13,64 | 147 5,26 | 119 3,94 | 606 _ — 4,44 | 462 
D, 19,72} 212 | 9,73 | 221 2,67 | 410 3,20 98 4,18 | 435 
D, 17,49| 188 8,36 | 188 2,07 | 318 4,18 | 128 2,88 | 300 
D, 12,76| 137 5,55 | 126 1,28 | 197 3,99 | 123 1,94 | 202 


Tabelle 9. Trockengewicht des Ertrages (in Gramm) an einzelnen Teilen der 
Gerstenpflanze in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen. 


























Gesamt Stengel Blätter Ähren 
abs. % abs. % abs. % abs. % 
A 9,01 100 5,58 100 1,23 100 2,20 100 
€ 6,98 77 4,1 71 1,74 141 1,14 51 
C, 6,38 70 3,60 64 2,11 171 0,67 30 
C, 6,29 69 3,82 68 2,23 181 0,24 11 
C, 4,99 55 2,67 48 2,30 123 0,02 1 
B 6,39 71 3,48 62 2,80 146 0,11 5 
D, 10,18 113 7,03 126 2,06 166 1,09 49 
D, 9,10 101 6,10 109 1,90 154 1,10 50 
D, 11,25 124 7,44 133 2,10 170 1,71 77 
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ist diese Abhängigkeit weniger deutlich ausgeprägt, jedoch ist das Bild 
im großen Ganzen dasselbe. 

In den Versuchen mit Langtagpflanzen ist die Gruppe D (kurze Tage 
zu Beginn der Entwicklung) von größtem Interesse. In dieser Gruppe 
bekommen wir die am mächtigsten entwickelten Pflanzen: stark ent- 
wickelte Blatt- und Halmmasse, reiches Wurzelsystem und absolut 
größten Kornertrag. Letzteres konnten wir allerdings nur beim Hafer 
beobachten, da die Gerste erst am Ende des Sommers ausgesät wurde 
und noch grün abgeerntet werden mußte. 

Das Gleiche läßt sich auch über die Gruppen D, bis D, beim Hafer 
aussagen. Diese Pflanzen gaben im Vergleich zu den am langen Tage 
aufgewachsenen Pflanzen absolut den größten Ertrag an Korn, im Ver- 
hältnis zur Gesamtmasse der Pflanzen war der Ertrag aber niedriger. 
Das erklärt sich durch die Tatsache, daß bei dieser Gruppe die Vegeta- 
tionsperiode stark verlängert wurde, so daß man das noch nicht ganz 
ausgereifte Korn abernten mußte. 

Als Ergänzung zur Tabelle 8 kann die Photographie (Abb. 3) dienen. 
Diese gibt die Verhältnisse bei der Gruppe D wieder, die zu Beginn am 
kurzen Tage aufwuchs. Die Photographie zeigt ganz deutlich, daß die- 
jenigen Pflanzen, die zu Beginn ihrer Entwicklung den kurzen Tag er- 
hielten, und dann auf den langen Tag übergeführt wurden, die größten 
Dimensionen erreichten. 

Die Tatsache, daß die Langtagpflanzen, die zu Beginn der Entwick- 
lung am kurzen Tag gezogen wurden, die größte Anhäufung von Trocken- 
substanz aufweisen, wird augenscheinlich dadurch zu erklären sein, daß 
die Pflanze während ihres Wachstums am kurzen Tage einen Stimulus 
erhält, der die reproduktive Entwicklung hemmt; der Stimulus bleibt 
auch noch beim Übergang auf den langen Tag eine Zeitlang erhalten. 
Darum entwickelt sich die Pflanze bei den günstigen Assimilationsbe- 
dingungen des langen Tages nur noch vegetativ, indem sie eine große 
Blätter- und Stengelmasse anhäuft. Mit der Zeit wird aber die hemmende 
Wirkung des kurzen Tages überwunden, und die Pflanze geht zur re- 
produktiven Entwicklung über; da sie aber zu dieser Zeit bereits eine 
mächtige vegetative Entwicklung erreicht hat, kommt ein bedeutend 
größerer Ertrag an Korn zustande als beim ununterbrochen langen Tage. 
Somit haben wir eine Erhöhung des Ertrags auf Kosten eine Verlänge- 
rung der Vegetationsperiode. 

Unsere Versuche mit dem Hafer und der Gerste lassen uns folgende 
Schlüsse ziehen: 

1. Die Erscheinung der photoperiodischen Nachwirkung kann auch 
bei Langtagpflanzen beobachtet werden. Eine verhältnismäßig geringe 
Zahl von langen Tagen zu Beginn der Entwicklung beschleunigt merklich 
den Eintritt des Schossens im Vergleich zu den Pflanzen, die sich die 
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ganze Zeit am kurzen Tage befanden. Kurze Tage zu Beginn der Ent- 
wicklung lassen, im Vergleich zu langen Tagen, das Schossen später ein- 
treten. Das Maß der Beschleunigung bzw. der Hemmung des Schossens 
ist der Zahl der langen bzw. der kurzen Tage proportional. 

2. Bei den Langtagpflanzen ist die Nachwirkung des langen Tages 
stärker, als diejenige des kurzen. 





A 
Abb.3. Haferpflanzen, die zu 2 der + eo cc ci sen aufwuchsen. Links die 

Kontrollpflanzen, die stets am langen, rechts — die stets am kurzen Tag gezogen sind. 

3. Wird schon bei den ursprünglichen Lichtverhältnissen im Vege- 
tationskegel die Ähre angelegt, so kann trotzdem die Nachwirkung zum 
Ausdruck kommen. Bringt man die Pflanzen aus dem kurzen Tag mit 
der dort bereits angelegten Ähre an den langen Tag, so tritt das Schossen 
nicht so bald ein, während Pflanzen, die ihre Ähre am langen Tage an- 
gelegt haben, bei Überführung auf den kurzen Tag sehr bald zu schossen 
beginnen. 

4. Je mehr lange Tage zu Beginn des Wachstums verabreicht wurden, 
um so stärker ist dann die reproduktive und um so schwächer die vege- 
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tative Entwicklung. Bei kurzen Tagen am Anfang der Entwicklung und | 
der darauffolgenden Weiterentwicklung am langen Tage geben die Pflan- | 
zen (wenigstens der Hafer) gleichzeitig die gréBte Ausbeute an vegeta- 
tiver Masse und den reichsten Ertrag an Korn. Diese Lichtverhältnisse 
können also als optimal für die Langtagpflanzen gelten. 


5. Die Bedeutung der photoperiodischen Nachwirkung 
bei verschiedenen Aussaatterminen im Felde. 

Es erschien mir von Interesse, die in vorliegender Arbeit erhaltenen 
Ergebnisse mit den Ergebnissen zu verschiedener Zeit vorgenommener 
Aussaaten zu vergleichen. 

Führt man eine frühe Aussaat im Frühjahr (Anfang April) und eine 
spätere Aussaat zu Beginn des Sommers (Ende Mai bis Juni) aus, so wird 
der Entwicklungsbeginn der Pflanzen der ersten Aussaat an einem um 
2—3 Stunden kürzeren Tage wie bei der zweiten liegen. 

In diesem Fall haben wir dann eine Analogie mit der Pflanzengruppe, 
die bei unseren Versuchen erst den kurzen Tag erhielt und dann auf den 
langen Tag übergeführt wurde. Wie bereits hingewiesen, entwickeln sich 
Langtagpflanzen unter diesen Bedingungen sowohl vegetativ wie repro- 
duktiv sehr stark (siehe oben Tabelle 8). 


Tabelle 19. Tageslänge und die Zahl der Tage bis zum Schossen beim 














Sommergetreide. 
Poltawa 49,6° Saratov 51,5° ay — Kasan 55,0 Sapolje 58,7° 
Versuch 1916 Versuch 1913 Versuch 1913 Versuch 1925 Versuch 1898 
Hafer Sommerweizen Sommerweizen Hafer Hafer 

Aussaat- 3 = 3 = 3 - 2 # 2 - 

a © a © =] © a © a = 

rmi - 2 2 = -_ 2s 
mu él a 3] eile] 29 22; FF 23/3) 2 28/2] si 
eagle) 22 [EalE| 22 |ca/e| 22 |cala| 22 og/e| 22 
Sala 85 ME 85 Sala Bs Ssläl Ss IE = 

_ 5 T _ Z T =e = = 5 su = 3 = 

3 = 3 = 3 = 3 e 2 a 
1 58 | 0!13n26' | 85 | 0} 13405’ | 67 | 0} 14423’ | 58 | 0} 14400’) 49 | O | 16615’ 
2 52 | 6| 14209’ | 76 | 9|14n10 | 65 | 2) 14»38' | 50 | 8| 15623’) 47 | 2 | 16250 
3 46 | 12 | 14150’ | 68 | 17 | 14554’ | 62 | 5 | 15600’ | 42 | 16 | 16»20/| 48 | 1 | 17615’ 
4 54 | 13 | 1538’ 49 | O | 1748’ 

5 48 | 19 | 16610’ 















































Beim Studium der Berichte einer beliebigen Versuchsstation über 
die Aussaattermine von Sommergetreide stoBen wir sofort auf die Tat- 
sache, daB der Zeitpunkt von der Aussaat bis zum Schossen um so kleiner 
ist, je später die Aussaat vorgenommen wurde. Zur Illustrierung dessen 
führen wir die Tabelle 10 an. Die Angaben dieser Tabelle sind den Be- 
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richten der betreffenden Versuchsstationen entnommen. Die entsprechen- 
den Zahlen für die Tageslänge sind von uns berechnet worden. 

Dieses Verhalten der Pflanzen später Aussaattermine ist bisher aus- 
schließlich durch die höhere Temperatur zur Zeit der Vegetation dieser 
spät ausgesäten Pflanzen erklärt worden. Diese Abkürzung der Vege- 
tationsperiode bei den Pflanzen später Aussaattermine wird aber mit 
gleicher Gesetzmäßigkeit in kalten wie in warmen Jahren, in nördlichen 
wie in südlichen Gebieten beobachtet. Es können demnach in verschie- 
denen geographischen Punkten und umsomehr während verschiedener 
Jahre die Temperaturbedingungen sehr verschieden sein, mit entweder 
sehr starken oder nur unbedeutenden Schwankungen zwischen den ein- 
zelnen Aussaatterminen; trotzdem aber ist das Ergebnis immer ein und 
dasselbe — die späten Aussaaten schossen in kürzerer Zeit. 

Diese Sachlage zwingt uns, das Vorhandensein eines auf der Periode 
Auflaufen-Schossen mächtig einwirkenden Faktors anzunehmen, und es 
ist kaum daran zu zweifeln, daß dieser Faktor in der Differenz der Tages- 
längen der einzelnen Aussaattermine zu suchen ist. Wie die angeführte 
Tabelle zeigt, kann der Unterschied der Tageslänge von zwei extremen 
Aussaatterminen mehr als 2 Stunden betragen (Saratov 140° — Ka. 
san 2520’); auf diese Weise wird dann bei den Pflanzen der frühen 
Aussaat unter der Wirkung des kurzen Tages der Stimulus zur reproduk- 
tivon Entwicklung gehemmt, die Pflanzen aber von der späten Aussaat 
gelangen von vornherein auf den langen Tag, der dann den baldigen Ein- 
tritt des Schossens begünstigt. 

Wie wir bereits oben sahen, bleibt ein beschleunigtes oder verlang- 
samtes Durchlaufen der Phase Auflaufen-Schossen nicht ohne Einfluß 
auf den Habitus und den Ertrag der Pflanzen verschiedener Aussaat- 
termine. Im ersten Falle beobachten wir nämlich eine mächtige vege- 
tative Entwicklung, im anderen Falle kann die Pflanze aber, dank dem 
sehr frühen Blüheintritt keine genügende Arbeitsoberfläche ausbilden 
und daher auch nicht genügende Mengen plastischer Stoffe ansammeln. 
In Übereinstimmung mit unseren Versuchsergebnissen sind in der Litera- 
tur Angaben über stärkere Bestockung und bessere vegetative Entwick- 
lung früher Aussaaten zu finden. In seinem Lehrbuch über ‚Speziellen 
Pflanzenbau‘ schreibt D. N. Prianiscunikow: ‚Die Ertragserniedri- 
gung beim Getreide später Aussaattermine wird einfach durch die Ver- 
kürzung der Entwicklungsperiode bedingt; die Pflanzen, die noch nicht 
ganz das Bestockungsstadium passiert haben, geben schon Halme.‘“ 
Diese Verkürzung der Entwicklungsperiode ist, unserer Ansicht nach, 
neben den Temperaturbedingungen in viel höherem Maße sogar der ver- 
längerten Tagesdauer zuzuschreiben; denn wir sahen, daß in den oben 
dargelegten Versuchen der Hafer und die Gerste bei anfänglicher Auf- 
zucht am kurzen Tage stärkere Bestockung, bessere Wüchsigkeit und 
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überhaupt stärkere Pflanzen ergeben, und daB dabei die Vegetations- 
periode im Vergleich zu den am langen Tage gezogenen Pflanzen sich 
verlangert. 

Was die Ertragshöhe bei verschiedenen Aussaatterminen betrifft, so 
sind in Tabelle 11 die Ertrage fiir Korn und Stroh in Kilogramm pro Hek- 
tar zusammengestellt. Die Angaben dieser Tabelle, so wie diejenigen der 
Tabelle 10, sind einer ganzen Reihe von Berichten russischer landwirt- 
schaftlicher Versuchsstationen entnommen. Wir sehen, daß für den Hafer 
ebenso wie für denWeizen die frühen Aussaattermine die günstigsten Resul- 
tate ergeben, was man aber in bezug auf die Hirse nicht behaupten kann. 


Tabelle 11. Ertrag der S« 


+ : À £1, 





in Kilogramm pro Hektar bei 


verschiedenen Aussaatterminen auf verschiedenen Versuchsstationen. 














Charkow 50° Saratow 51,5° Besentschuk 53? Zapolje 58,7° 
Versuch 1918—1917 Versuch 1913 Versuch 1913 Versuch 1898 
a Hafer Hirse Sommerweizen Sommerweizen Hafer 
Ertrag Ertrag Ertrag Ertrag Ertrag Ertrag Ertrag 

an Korn | an Korn | an Korn | an Korn | an Korn | an Korn | an Korn | an Korn 
1 1722 1618 1442 2266 1411 2949 1501 1237 
2 1795 2001 1383 2399 1274 1634 1236 1854 
3 1530 1987 971 2134 861 1962 1059 1943 
4 1207 1781 524 1579 765 2679 
5 804 1090 379 1335 


























Das Ergebnis ist also ganz eindeutig; es fragt sich nun, welchem Fak- 
tor das zuzuschreiben ist — Temperatur, Luft- und Bodenfeuchtigkeit 
haben fraglos eine große Bedeutung für die Ertragsfähigkeit des Getreides, 
häufig kann aber bei verschiedenen Aussaatterminen die Frage durch 
diese Faktoren allein nicht vollständig geklärt werden. In den Berichten 
der Versuchsstation zu Saratow (Lieferung IV, S. 111; 1913) lesen wir: 
„Eine späte Aussaat gab trotz der günstigen Temperatur und Nieder- 
schlagsverhältnisse während der ganzen Vegetation den niedrigsten Er- 
trag.‘‘ Folglich war die Ertragsverminderung durch einen anderen, im 
Versuch nicht berücksichtigten Faktor bedingt worden. Solch ein Faktor 
ist, fraglos, die Differenz zwischen den Tageslängen der frühen und der 
späten Aussaat, was eine bessere vegetative Entwicklung der frühen, an- 
fangs am kurzen Tage aufwachsenden Saaten zur Folge hat und somit zu 
einem besseren Kornertrag führt. 

Die Tatsache, daß die Hirse, im Gegensatz zum Hafer, einen besseren 
Ertrag bei später Aussaat liefert, findet ebenfalls in der photoperiodischen 
Ein- und Nachwirkung ihre Erklärung. Als eine Kurztagpflanze, geht die 
Hirse beim kurzen Tag zur Zeit der Frühjahraussaat sehr bald zur repro- 
duktiven Entwicklung über und gibt infolge der Hemmung der vegeta- 
tiven Entwicklung einen kleineren Ertrag. Bei später Aussaat, wo die 
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Tageslänge bereits merklich zugenommen hat, fehlt dann der Stimulus 
zur raschen reproduktiven Entwicklung, die Vegetationsperiode wird be- 
deutend verlängert, und es entwickelt sich dabei eine mächtige Pflanze, 
die im Endergebnis den höchsten Kornertrag liefert. 

Zur Bestätigung dessen, daß die Langtagpflanzen bei früher Aussaat 
und die Kurztagpflanzen bei später Aussaat die besten Erträge liefern, 
kann man die Ergebnisse der Vegetationsversuche der Versuchsstation zu 
Besentschuk mit verschiedenen Aussaatterminen anführen (Tabelle 12). 


Tabelle 12. Ertrag an Weizen und Hirse bei verschiedenen Aussaatterminen 


























(in Gramm). 
Aussaattermin: 20. IV. 30. IV. 10. V. 20. V. 
Ertrag an Sommerweizen . . . . . 14,0 10,3 8,2 6,2 
Gewicht von 1000 Kömem . . . . 26,5 24,3 21,5 23,0 
Ertrag an Hirse . . . . . . . .. 16,3 16,1 17,1 20,8 
Gewicht von 1000 Kôrnern . . . . 7,6 7,5 8,9 8 
Tageslänge bei der Aussaat... . 14528’ 15208 15548’ 16519’ 


Hier erhalt man, wie bei den Bedingungen des Feldversuchs, Ergeb- 
nisse, die unseren Versuchsresultaten analog sind. Beim Vegetations- 
versuch ist die Zahl der Faktoren, die auf die Ergebnisse von Einfluß 
sind, bedeutend geringer (Bodenfeuchtigkeit, Ernährungsbedingungen 
usw.); es bleiben nur noch zwei Faktoren iibrig: die Temperatur und die 
Tageslange. 

Diese Faktoren sind fraglos beide von Einfluß, es bleibt aber zunächst 
die Frage offen, wie weit sich jeder einzelne auf die erhaltenen Ergebnisse 
auswirkt; diese Frage bedarf noch einer speziellen Untersuchung. Es 
kann aber kaum bezweifelt werden, daß dem Photoperiodismus hierbei 
keine geringere Bedeutung zufällt als dem Temperaturfaktor. 

Die angeführten Beispiele mögen genügen, um den tiefgreifenden Ein- 
fluß darzutun, den die Tageslänge auf die Pflanze beim Beginn des Auf- 
laufens ausübt. Wenn wir die Ergebnisse der Feld- und Vegetationsver- 
suche der verschiedenen Versuchsstationen den Ergebnissen unserer Ver- 
suche gegenüberstellen, so kommen wir zum Schluß, daß von allen Fak- 
toren, die auf die Pflanzen verschiedener Aussaattermine einwirken, die 
Tageslänge von größter Bedeutung ist. 

Zum Schluß ist noch darauf hinzuweisen, daß die photoperiodische 
Erscheinung nicht nur für die Auslegung der Ergebnisse für Versuche 
mit verschiedenen Aussaatterminen von Wichtigkeit sein kann, sondern 
auch bei der Aufzucht von Sorten, die sich in der Dauer der Vegetations- 
periode scharf voneinander unterscheiden, eine gewisse praktische Bedeu- 
tung erlangen kann. Wenn man zu diesem Zweck schon durch die An- 
wendung von nur kurzen Tagen den Blühtermin beliebig ändern kann, 
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so läßt sich doch durch Anwendung einer variierten Tageslänge eine un- 
vergleichlich größere Elastizität erreichen. Die Blühtermine bei kurzem 
und langem Tage sind nur die zwei äußersten Punkte in der Amplitude 
der Vegetationsperiode; zwischen diesen Punkten kann aber der Experi- 
mentator bei kombinierter Anwendung von langen und kurzen Tagen 
während der Vegetationsperiode den Blüheintritt in fast beliebigem 
Augenblick erzwingen. Damit aber solche Versuche von Erfolg sein 
können, ist vorher eine genaue Erforschung des Einflusses der photo- 
periodischen Nachwirkung auf eine jede Pflanze notwendig. 


6. Zusammenfassung. 


Die Ergebnisse für die einzelnen Pflanzengruppen haben wir bereits 
am Schluß eines jeden Abschnittes zusammengefaßt. Wir können uns 
daher an dieser Stelle auf eine kurze Formulierung der für alle Gruppen 
gemeinsamen Ergebnisse beschränken: 

1. Die Länge des Tages zu Beginn der Entwicklung der Pflanze ist 
für ihr weiteres Schicksal von allergrößter Bedeutung, insbesonders aber 
für den Übergang von der vegetativen zur reproduktiven Entwicklung. 
Bei Kurztagpflanzen wird der Blüheintritt durch einige verkürzte Tage 
zu Beginn des Wachstums merklich beschleunigt, durch einige lange Tage 
dagegen gehemmt. Die Langtagpflanzen zeigen das entgegengesetzte 
Verhalten. Die Erscheinung bezeichnen wir als photoperiodische Nach- 
wirkung. 

2. Während am langen und kurzen Tage der Blüheintritt an zwei 
extrem auseinanderliegenden Terminen liegt, kann man durch kombi- 
nierte Anwendung von kurzen und langen Tagen zu Beginn der Ent- 
wicklung den Blüheintritt in einem beliebigen Augenblick erzwingen. 
Eine verhältnismäßig geringe Zahl von Tagen bestimmter Dauer kann 
somit den Blühbeginn der Pflanzen in merklichem Maße entweder an- 
nähern, oder hinausschieben; auf diese Weise besitzen wir in der photo- 
periodischen Nachwirkung ein mächtiges Mittel zu Beherrschung der 
Vegetationsperiode. 

Damit die photoperiodische Erscheinung zum Ausdruck kommt, ist 
eine Mindestzahl von Tagen notwendig, widrigenfalls wird der Einfluß der 
anfänglichen Behandlung durch die nachfolgenden Lichtverhältnisse 
ausgelöscht. 

3. Die Kurztagpflanzen erfahren eine stärkere photoperiodische Nach- 
wirkung von kurzen Tagen, die Langtagpflanzen von langen Tagen. Das 
gilt sowohl für entsprechende Behandlung auf den ersten Entwicklungs- 
stadien, wie in späteren Stadien, wo die Pflanze bereits bestimmten Licht- 
verhältnissen ausgesetzt worden war. 

4. Die photoperiodische Nachwirkung kommt bei manchen Pflanzen 
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stärker (Hirse), bei manchen schwächer (Gerste) zum Ausdruck, je nach 
ihrer Empfindlichkeit gegen Anderungen der Tageslänge. 

5. Ein kürzerer Tag (10 Stunden) gibt eine größere photoperiodische 
Nachwirkung, als ein weniger verkürzter (12—14 Stunden). Die Verkür- 

6. Die Wirkung der ursprünglichen Lichtverhältnisse kommt ganz 
eindeutig auf die weitere Entwicklung sowohl von Kurztag- wie von 
zum Ausdruck. Bei der Mehrzahl der untersuchten 
Pflanzen (Hirse, Hafer) muß die photoperiodische Nachwirkung auf die 
vegetative Entfaltung als eine sekundäre Erscheinung gewertet werden, 
die hauptsächlich von der reproduktiven Entwicklung abhängig ist. 

7. Durch die Erscheinung der photoperiodischen Nachwirkung läßt 
sich auch die einwandfrei festgestellte Tatsache erklären, daß bei einigen 
Sommerformen von Gerste, Hafer, Weizen usw. durch späte Aussaat die 
Periode Auflaufen-Schossen bedeutend verkürzt wird, wobei der Ertrag 
sinkt, während andere Getreidepflanzen, wie z. B. die Hirse, bei späterer 
Aussaat bessere Erträge liefern; denn die Tageslänge nimmt von den 
Frühjahrsaussaaten nach den Sommeraussaaten hin zu, aber die beiden 
Pflanzengruppen verhalten sich ja der Tageslänge gegenüber gerade 
entgegengesetzt. 

8. Die physiologische Ursache der photoperiodischen Nachwirkung 
bleibt, genau wie das Photoperiodismus selbst, zunächst noch ungeklärt. 
Jedenfalls ist sie mit irgendwelchen inneren physiologischen Vorgängen 
verknüpft, die in der Pflanze bereits in den allerersten Tagen ihres Lebens 
ausgelöst werden und ihre Wirkung auch lange nach der Beseitigung des 
auslösenden und bei Einwirkung eines entgegengesetzten Faktors auf den 
Blühbeginn der Pflanzen ausüben. 


Zum Schluß möchte ich Herrn Professor Dr. N. A. Maxımow für die 
Aufmerksamkeit und die wertvollen Ratschläge, die er mir bei der Aus- 
führung vorliegender Arbeit zuteil werden ließ, meinen tiefempfundenen 
Dank aussprechen. 
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ÜBER ARCEUTHOBIUM OXYCEDRI (D. C.) M. BIEB. 

AUF CHAMAECYPARIS SPHAEROIDEA SPACH., PENDULA HORT. 
UND EINEN HEXENBESEN, DER DURCH DEN EINFLUSS DES 
ARCEUTHOBIUMS AUF DIESER CUPRESSINEE ENTSTAND. 
Von 
E. HEINRICHER. 

Mit 3 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 16. Januar 1930.) 


Das Vorkommen von Arceuthobium Oxycedri war nur auf Juniperus- 
Arten (besonders J. Oxycedri und J. communis) bekannt. Von den zahl- 
reichen amerikanischen Arceuthobien (Razowmowskia-Arten) scheint 
überhaupt keines auf einer Cupressinee nachgewiesen zu sein!. Nachdem 
ich in künstlicher Aufzucht den Entwicklungsgang von Arceuthobium 
Oxycedri auf Juniperus verfolgt hatte?, versuchte ich mit der beschränk- 
ten Samenzahl, die mir meine selbst auf Juniperus communis aufgezo- 
genen Pflanzen lieferten, den Parasiten auch auf anderen Coniferen, 
Pinus, Cupressus und Chamaecyparis, zu erziehen. Darüber habe ich eine 
kurze Mitteilung in den Ber. d. D. Bot. Ges. 1920 gebracht, in der als Er- 
folg die Aufzucht einer Pflanze auf Cupressus pendula verzeichnet ist®. 


1 Man vergleiche C. von TuBEurs „Überblick über die Arten der Gattung 
Arceuthobium (Razoumowskia) mit besonderer Berücksichtigung ihrer Biologie 
und praktischen Bedeutung“. Naturwiss. Z. Forst- u. Landw. 17 (1919). 

2 „Die Keimung und Entwicklungsgeschichte der Wachholdermistel ( Arceu- 
thobium Ozycedri), auf Grund durchgeführter Kulturen geschildert‘. (Sitzgsber. 
Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl., Abt. I, 124 [1915]). Ebendort erschienen 
1915 die Abhandlungen „Beiträge zur Biologie der Zwergmistel, Arceuthobium 
Oxycedri, besonders zur Kenntnis des anatomischen Baues und der Mechanik ihrer 
explosiven Beeren“ und „Über Bau und Biologie der Blüten von Arceuthobium 
Ozxycedri“. 1923 folgte am gleichen Orte die Abhandlung ‚Das Absorptions- 
system der Wachholdermistel (Arceuthobium Oxycedri), seine Entwicklung und 
Leistung“. 

3 ,,Arceuthobium Ozxycedri (D. C.) M. Bres. auf Cupressus“ (a. a. O. S. 220). 
Die Versuche, Arceuthobium Ozxycedri auf weiteren Cupressineen und auch auf 
anderen Coniferen aufzuziehen, fanden in.den Jahren 1920—1922 eine erweiterte 
Fortsetzung. Es wurden mit Samen belegt: Chamaecyparis plumosa, Ch. pisifera, 
Thuya occidentalis, Cupressus sp., Juniperus communis, Callitris quadrivalvis, 
Abies balsamea, A. pectinata, Pinus Cembra, P. silvestris und P. montana. Die 
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Nun ergibt sich vor allem die Notwendigkeit zu berichtigen, daB die 
Wirtpflanze kein Cupressus, sondern eine Chamaecyparis ist, die im 
Innsbrucker Garten als Cupressus pendula kultiviert wurde. Zu dieser 
Erkenntnis wurde ich dadurch geführt, daB an zwei Zweigen Riick- 
schläge zur Jugendform — Ausbildung nadelförmiger Blätter — vor- 
kamen, was wohl eine verbreitete Erscheinung bei den Cupressineen- 
gattungen Thuya, Biota und Chamaecyparis ist, für Cupressus aber nicht 
zur Beobachtung gelangte. Bei BEISsNER (Handbuch der Nadelholz- 
kunde, Berlin 1909, 2. Aufl.) finden sich zwei Pflanzen genannt, die auch 


unter dem Namen Cupressus pendula geführt werden. Die eine ist Biota 
orientalis filiformis Henk u. Hooust., Syn. Cupressus pendula THuns., 
die zweite Chamaecyparis sphaeroidea Spacu., pendula hort., Syn. 
Cupressus thyoides pendula hort. Zu dieser gehört unsere Trägerin des 
Arceuthobium. Frucht und Same erweisen ihre Zugehörigkeit zu Chamae- 
cyparis. 

Von der noch jungen Pflanze, deren Hervorbrechen aus dem Tragast 
anfangs Mai 1920 entdeckt wurde, war auch eine photographische Auf- 
nahme gemacht worden, deren Wiedergabe aber unter den ungünstigen 
Verhältnissen, die auch die D. Botan. Ges. drückten, unterblieb. Ich 
bringe sie nun nachträglich in Abb. 1. Sie wurde am 27. V. 1920 vom 
Herrn Kollegen Prof. Ap. WAGNER gemacht und zeigt das Objekt in un- 
gefähr !/, nat. Größe. Als Beleg ist sie immerhin von Wert. Der Parasit 
hat sich an einem Seitenast entwickelt; man sieht, daß dieser mit der 
typischen Reaktion antwortete, spindelförmig verdickt erscheint. Am 


Kulturen brachten keinen Erfolg. Einige der als Wirt gewählten Pflanzen gingen 
ein. So eine Pinus Cembra und eine Callitris. Letztere durch Erfrieren im Nord- 
haus, wo die Kulturen überwintert wurden. Auch war da und dort ein belegter 
Zweig abgestorben. Im Jahre 1920 dürfte das zu früh abgenommene Saatgut 
(Ende Oktober, anfangs November) nicht die nötige Reife gehabt haben, denn von 
142 ausgelegten Samen wurden nur 19 Keimlinge, 13%, nachgewiesen. Ungün- 
stige Wirkung schien auch die Lufttrockenheit während der sommerlichen Periode 
zu haben. 

Von 95 1922 ausgelegten Samen ergaben 62 (67%) Keimlinge, trotzdem er- 
zielte ich keinen Erfolg, auch nicht auf dem mit besiedelten Juniperus. Der 
negative Ausfall der Versuche kann indessen noch keineswegs als entscheidend 
angesehen werden, wenn schon der Übergang auf Coniferen außerhalb der Cu- 
pressineen recht fraglich erscheint. Befremdend ist, daß die zwei weiteren Arten 
von Chamaecyparis versagten, während vorher auf Ch. sphaeroidea mehrere 
Pflanzen von Arceuthobium aufkamen. In den späteren Jahren erntete ich kein 
taugliches Samenmaterial. Die auf Juniperus aufgezogenen Parasiten waren zu 
zahlreich und schädigten die Wachholder. 1922 begannen sie zu kränkeln und 
einzugehen, was natürlich auch auf die Arceuthobien einwirkte. 

Die Verbindung mit dem Manne in Istrien, der mir seiner Zeit Beeren für 
meine Kulturen besorgt hatte, war durch den Krieg verloren gegangen. Eine 
Wiederholung der Versuche erscheint aber immerhin Erfolg versprechend und 
wünschenswert. 
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Orte, wo die Infektion erfolgte, ist die Verdickung am beträchtlichsten. 
Hier sitzen auch die längsten hervorgebrochenen Triebe des Arceu- 
thobium. Rechts oben sind etliche Früchte des Wirtes sichtbar. 

Schon im Juli 1920 wurden aber an der gleichen Chamaecyparis, nahe 
nebeneinander stehend, noch zwei weitere Arceuthobium-Pflanzen ent- 
deckt, über die später berichtet werden soll. 

Die Chamaecyparis ist, als Topfpflanze kultiviert, noch heute in guter 
Verfassung, und es dürfte zur Kennzeichnung der Eigenart der Zwerg- 
mistel nicht ohne Interesse sein, nach der Abb. 2 zu verfolgen, was aus der 
Pflanze und dem Wirt im Laufe der Jahre geworden ist. Die Aufnahme 





Abb. 1. 


wurde am 27. Dez. 1929 (zwischen !/,—!/, nat. Gr.) gemacht; ich ver- 
danke sie dem Herrn Kollegen Dr. Pısex. 

Die Chamaecyparis hat gegenwärtig eine Höhe von ungefähr 1?/, m. 
In der Abb. 2 ist in der Mitte, an der rechten Flanke abgehend der Zweig 
noch erkennbar, auf dem die Entwicklung des Arceuthobium begann, auch 
die Gabelung, die der infizierte Trieb nach oben hin besaß (vgl. Abb. 1) 
ist ersichtlich. Der ganze Ast ist aber schon lange abgestorben. Über die 
Gabelung nach oben ist der Parasit kaum vorgedrungen, offenbar starb 
der obere Teil frühzeitig ab. Hingegen hat sich der Schmarotzer basal- 
wärts vorgeschoben und die Hypertrophie des Nährzweiges bis zur Ab- 
gangsstelle vom Hauptstamm weiter geführt, wie deutlich ersichtlich ist, 
wenn man die Abb. 1 vergleicht. Da ist die spindelförmige Verdickung 
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des Nahrastes vom Hauptstamm noch weit entfernt. Der ganze Zweig ist 
jetzt tot, aus ihm ist das Arceuthobium in den Hauptstamm gewandert 
und hat sich in diesem nach oben und unten, auf eine Strecke von bei- 
laufig 20 cm, ausgebreitet. Austriebe des Parasiten sind oberhalb und 
unterhalb des abgestorbenen Zweiges, an der rechten Flanke, in der 
Abb. 2 zu erkennen. Die ganze befallene Region des Hauptstammes ist 
hypertrophisch, wie ebenfalls aus der Abb. 2 ersichtlich. Die maximale 





Abb. 2. 


Dicke des Hauptstammes liegt dort, wo seine Infektion eintrat, der 
Ubergang aus dem Seitenaste erfolgte. Der Umfang beträgt da 12,2 cm, 
wahrend er am Grunde nur 8,8, bei dem ersten lebenden Seitenzweig 
oberhalb des abgestorbenen 9,0 aufweist. Auch am Hauptstamm kommt 
so eine spindelférmige Partie zum Ausdruck, freilich nicht so scharf wie an 
jung befallenen Sprossen (vgl. Abb. 1). Besser tritt sie in der Abb. 3 hervor, 
die den Hauptstamm von einer anderen Seite zeigt, nur ist nach oben hin 
nicht der ganze vom Parasiten durchsetzte Teil im Bilde vorhanden. 
Planta Bd. 10. 25 














378 E. Heinricher: Uber Arceuthobium Oxycedri (D. C.) M. Bieb. 


Aus dem Gesagten und den Bildern ersehen wir, wie der Schmarotzer 
in der Wirtspflanze zu wandern befahigt ist und sich immer neue Bezirke 
erschließt, in anderen aber früher oder später abstirbt. Bei starkem Be- 
fall durch viele Pflanzen erliegen die Wirte; jetzt ist schon die Mehrzahl 
meiner mit Arceuthobium besiedelten Juniperi eingegangen. Bei Befall 
durch eine einzelne Pflanze wird im allgemeinen die Aussicht auf Er- 





Abb. 3. 


haltung günstiger und so bleibt hoffentlich die Chamaecyparis mit dem 
Arceuthobium dem Garten noch länger erhalten. 

Arceuthobium ist insofern von besonderem Interesse, als es die einzige 
phanerogame Schmarotzerpflanze ist, die auf den Wirten zur Hexenbesen- 
bildung führen kann. Das war von amerikanischen Arten schon lange be- 
kannt. Auf verschiedenen Pinus-Arten, auf Pseudotsuga Douglasii, auch 
Picea alba usw. sind Hexenbesen nachgewiesen, deren Entstehung auf Be- 
fall durch Arceuthobium rückführbar ist. Die vorn genannte Arbeit von 
Tuseurs enthält zahlreiche gute Abbildungen zum Gegenstande. 
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DaB auch Arceuthobium Oxycedri Hexenbesen auf Juniperus erzeugt, 
wurde von mir zuerst nachgewiesen. Eine kleine aus Puzzole in Istrien 
bezogene, mit Arceuthobium behaftete Pflanze von Juniperus communis 
hat einen typischen Hexenbesen geliefert, wie dies die 1904 gebrachte 
Abbildung zeigt!. Später trat auch in meinen künstlichen Aufzuchten 
von A. Oxycedri auf Juniperus an einem ein prächtiger Hexenbesen auf. 
Er gab Veranlassung zu einer Abhandlung, in der ich die Bedingungen er- 
örterte, unter denen es zur Entstehung von Hexenbesen auf Juniperus 
durch Arceuthobium kommt. In Abb. 1 der Tafel Ia. a. O. liegt eine Auf- 
nahme dieses Hexenbesens vor, auch in meiner Schrift ,,Methoden der 
Aufzucht und Kultur der parasitischen Samenpflanzen‘‘ (ABDERHALDEN, 
Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt.11, Teil 2) ist sie auf 
S. 340, Abb. 103 zu finden. 

Nun ergab es sich, daß auch auf der Chamaecyparis sphaeroidea pen- 
dula (Cupressus thyoides pendula) der vorn erwähnte zweite Infektions- 
ast durch Arceuthobium Anlaß zur Ausbildung eines mächtigen Hexen- 
besens war. Auf Chamaecyparis-Arten ist bisher das Vorkommen von 
Hexenbesen nicht beschrieben?. Abgesehen davon hat der abgebildete 
auch dadurch Interesse, daß Arceuthobium als Veranlasser sicherge- 
stellt ist. 

Die Abb. 3 bringt die Aufnahme des Hexenbesens. Während er in der 
Abb. 2 zwar auch sichtbar ist, aber den Eindruck erweckt, als wäre er 
einem Seitenaste des Hauptstammes zugehörig, geht aus Abb. 3 hervor, 
daß er sich an einem zweiten Hauptsproß (ob einer zweiten Pflanze ent- 
sprechend ?), gipfelständig, entwickelt hat. Sein Werden wurde nicht ver- 
folgt. Nachdem am 20. Juli 1920 an diesem Triebe die Anwesenheit zweier 
nahe nebeneinander hervorgebrochenen Arceuthobium-Pflanzen festge- 
stellt worden war, schenkte ich ihrer Weiterentwicklung durch Jahre 
keine Beachtung und wurde erst 1929 durch den entstandenen Hexen- 
besen überrascht. Doch ist es auch jetzt noch möglich die Vorgänge zu 
entschleiern, die zu seiner Entstehung geführt haben. Es ergibt sich auch 
eine Bestätigung der Annahmen, die ich in dem erwähnten Artikel über 
die Bedingungen, die zur Hexenbesenbildung führen, geäußert habe. Ich 
betonte dort und belegte es durch Versuche, daß die Neigung zur Ent- 
stehung vor allem an Hauptrieben gegeben ist und besonders dann, wenn 
der Gipfel eines solchen, sei es unter Einwirkung des Arceuthobiwms oder 
durch eine andere Ursache, kränkelt oder eingeht. Ferner hob ich hervor, 


ı „Ein Hexenbesen auf Juniperus communis L. verursacht durch Arceutho- 
bium Oxycedri (D. C.) M. Bres.“ Naturwiss. Z. Forst- u. Landw. 1914, 36. 

2 Z. Pflanzenkrkh. 28, 8 S., 3 Taf. (1918). 

3 Vgl. SOLEREDER in Naturwiss. Z. Land- u. Forstw. 3 (1915): SoLEREDERS 
Zusammenstellung wiirde heute allerdings eine Ergänzung sehr wiinschenswert 
erscheinen lassen. 
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daB eine vereinzelte Infektionsstelle begiinstigend wirke, weil dann durch 
den Parasiten an diesem Orte ein Zustromsgefälle für den Stoffwechsel 
entsteht, das neben der Deckung des vom Parasiten Gebrauchten auch 
Aufstapelung von Reserven ermöglicht, die zu reichlicher Ausbildung von 
Trieben der Wirtspflanze verwendet werden. Der Befall der gleichen 
Wirtspflanze durch viele verteilte Exemplare des Arceuthobium wirke 
hingegen hemmend, weil sich dann kaum ein solches dominantes Zentrum 
bilden kénnte. 

Es läßt sich nun heute an dem vorliegenden Hexenbesen noch ver- 
folgen, daß durch die zwei in nächster Nähe am Hauptstamm zur Ent- 
wicklung gelangten Pflanzen tatsächlich ein solches Zentrum geschaffen 
wurde. Von ihm aus wurde der Hauptstamm bis zum Grunde durch- 
wuchert, und die ganze über 20 cm betragende Partie unterhalb des 
Hexenbesens wurde hypertrophisch. Die Abbildung zeigt, daß diese 
Strecke an Dicke die untere Region des zweiten Stammes übertrifft. Der 
obere Teil des Hauptstammeg aber kümmerte offenbar bald nach dem 
eingetretenen Befall, sein Umfang sank und verjüngte sich nach oben 
rasch. Er lebt noch und kann erkannt werden, ist jedoch sehr geschwächt 
und wird von mehreren Seitensprossen an Stärke übertroffen. Am ver- 
diekten unteren Teil sind gegenwärtig nur sparsam kurze Triebe von 
Arceuthobium vorhanden, wohl aber zeigen Reste und Narben an, daß 
früher viele vorhanden waren. Narben sind als dunkle Punkte auch in der 
Abbildung wahrnehmbar. Im Verzweigungsgewirr ist aber kaum ein 
Chamaecyparis- Ast ohne Arceuthobium-Sprosse; sehr üppig und dicht 
stehen sie an den starken Zweigen, vom Ausgangsorte aufwärts bis 12cm 
weit. Solche starke Zweige haben sich wesentlich auf der Seite gebildet, 
auf der die Infektion durch die beiden Arceuthobien erfolgt war. Es ist 
auf dem Bilde die dem Beschauer zugekehrte. Auf der anderen Seite 
sind viele, aber abgestuft schwächere, Zweige des Wirtes vorhanden, von 
denen einer oder der andere dem Parasiten bald erliegen dürfte. An ein 
paar Seitenzweigen im Hexenbesen sind die Endteile, ungefähr von 8cm 
Länge, durch nadelförmige Beblätterung ausgezeichnet. Es wurde schon 
erwähnt, daß die Beobachtung dieser Rückschlagsbildung zur Jugend- 
form den Anlaß zur Erkenntnis gab, daß die Pflanze kein Cupressus, 
sondern eine Chamaecyparis ist. Die Rückschlagsbildung steht wohl 
sicherlich in keinem Zusammenhang mit dem Befall durch Arceuthobium. 











UNTERSUCHUNGEN 
UBER DIE HOHE DES WURZELWIDERSTANDES UND 
DIE BEDEUTUNG AKTIVER WURZELTATIGKEIT FUR 
DIE WASSERVERSORGUNG DER PFLANZEN. 
Von 
ERNST KÖHNLEIN. 
Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. Januar 1930.) 


Einleitung. 

Seit den Sacusschen Versuchen‘, in denen die Transpirationsgröße des 
abgeschnittenen Sprosses mit der Blutungsmenge des dazugehörigen 
Wurzelstumpfes verglichen wurde, wissen wir, daß die Wurzeltätigkeit 
allein bei weitem nicht ausreicht, den Transpirationsverlust der Pflanze 
zu decken. 

Während die Anhänger einer ,,vitalistischen Theorie“ für eine ge- 
nügende Wasserversorgung der Pflanze die Mitwirkung pumptätiger 
Parenchymzellen auch außerhalb der Wurzel verantwortlich machen, 
suchen die „Kohäsionstheoretiker‘‘ den Sitz der Kraft in den transpi- 
rierenden Blattzellen. Die Saugkräfte dieser Zellen sollen durch konti- 
nuierliche Wasserfäden in den Gefäßen bis auf die Wurzel übertragen 
werden. 

Es würden also, je nach den Saugkräften der Blattzellen, unter Um- 
ständen auch negative Drucke in den Gefäßen vorkommen, deren Exi- 
stenz aber von den ,,Vitalisten‘‘ bestritten wird. Diese halten in den Ge- 
fäßen nur Erniedrigungen des positiven Druckes für möglich. Derartige 
Druckerniedrigungen ließen sich — etwa durch Einwirkung einer Wasser- 
strahlpumpe — auch künstlich in den Gefäßen eines Wurzelstumpfes her- 
stellen. Von einer solehen Versuchsanordnung erwartete JANSE (1888), 
ein Vertreter der vitalistischen Theorie, daß die dann von der Wurzel 
hervorgepreßte und die vom Gipfel aufgesogene Wasserquantität ein- 
ander gleichkommen würden. 

So war es denn auch ScHert (1886) bereits geglückt, eine Wasser- 
abgabe bei Wurzelstümpfen herbeizuführen, die unter Atmosphären- 
druck nicht bluten. WIELER hat dann (1893) die Wasserförderung durch 


1 Mitgeteilt bei pz Vrızs, 1873. Von Sacus selber erwähnt in Vorles. über 
Pflanzenphysiologie 1. Aufl. (1882), S. 331; 2. Aufl. (1887), S. 257. 
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die Pumpe als erster quantitativ bestimmt, ohne jedoch die Transpi- 
rationsgröße gleichzeitig zu ermitte)a. 

Den Vergleich zwischen Sproßsaugung und Pumpensaugung zur Be- 
stimmung der Saugkraft des Sprosses finden wir zuerst bei RENNER (1911). 

Hier wurde zunächst dieSaugung von bewurzelten Phaseolus- Pflanzen 
auf dem Potometer beobachiet. Dann erfolgte das Abschneiden des 
Sprosses und danach dae Anschließen der Pumpe an den im Potometer 
steckenden Wurzelstumpf. Dabei saugte die Pumpe mit 60—65 cm Hg 
etwas mehr als der beblätterte Gipfel. 

Später (1912) nahm RENNER von der Anwendung dieser Methode auf 
Wurzelstümpfe Abstand, während Jost (1917) bei seinen Versuchen über 
die Wasserleitung in der Pflanze sich ihrer wieder bediente. Da die 
Pumpe bei seinen Objekten stets nur einen geringen Bruchteil der Trans- 
spirationsgröße förderte, stellte sich ein unwahrscheinlich hoher Saug- 
kraftwert des Sprosses heraus. Daraus zog Jost den Schluß, die Wurzel 
verhalte sich gegen höhere Saugung anders als gegen niedere. An Cobaea 
scandens gelang ihm der Nachweis hierfür, während Rome (1918), der 
die Frage weiter behandelte, dasselbe für Achyranthes und Coleus fest- 
stellen konnte. Damit war freilich die Frage nach der Höhe der Sau- 
gungen, die der Sproß unter irgendwelchen Bedingungen auf die Wurzel 
ausübt, noch nicht beantwortet. Nur das Vorhandensein negativer 
Drucke in den Gefäßen konnte als erwiesen gelten. 

Da auch die Arbeiten von Ursprung und BLUM hierüber keinen Auf- 
schluß geben, habe ich auf Veranlassung von Herrn Prof. RENNER in 
der vorliegenden Arbeit die Frage nach der Höhe des Wurzelwider- 
standes — im Zusammenhang freilich mit anderen Fragen — eingehender 
behandelt. Die Arbeit zerfällt in drei Teile. Im ersten Teil wird die 
Pumpmethode auf ihre Anwendbarkeit für Wurzelstümpfe geprüft. Der 
zweite Teil befaßt sich mit der Einwirkung osmotisch wirksamer Lö- 
sungen auf das Wurzelsystem und die Umkehrbarkeit des Transpirations- 
stromes. Im dritten Teil gelangt eine Methode zur quantitativen Be- 
stimmung des Wurzelwiderstandes auf Grund der Urspruneschen Saug- 
kraftmessung zur Anwendung. 


I. Die Anwendbarkeit der Pumpmethode auf Wurzelstümpfe. 

Da die Methode Reswers zur Ermittlung von Saugkräften auf 
Wurzelstümpfe ange vende: naci: Jost, wie gesagt, oft unwahrscheinlich 
hohe Werte ergibt, ‚ersuchen wir zunächst, auf Grund größeren Zahlen- 


1 Orientierende Untersuchungen, die Herr Prof. Renner in den Jahren 1915 
bis 1919 selber ausgeführt hatte, wurden erst nach der Niederschrift meiner Er- 
gebnisse veröffentlicht (1929), so daß ich mich nicht darauf beziehen konnte. Die 
für uns wichtigsten Angaben dieser Arbeit werden im folgenden in Anmerkungen 
noch berücksichtigt. 
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materials zu entscheiden, ob und unter welchen Bedingungen diese 
Methode auch für Wurzelstümpfe brauchbar ist. 

Der Vorgang ist bekanntlich der, daß die Transpirationsgröße durch 
Wägung festgestellt, nach Abschneiden des Sprosses der Stumpf ge- 
wogen, an die Saugpumpe angeschlossen und nach einer gewissen Zeit 
durch abermaliges Wägen die Leistung der Pumpe ermittelt wird. 

Aus dem Verhältnis zwischen Pumpenleistung und Sproßleistung er- 
rechnet man dann, da die Saugung der Pumpe auf dem Manometer ab- 
gelesen werden kann, die Anzahl von Atmosphären, mit denen der Sproß 
an der Wurzel saugt. À 

Zur Vermeidung der Bodentranspiration werden die Tépfe, wie üb- 
lich, in Zinkkapseln eingestellt, deren gut schlieBende Deckel am Schlitz 
für den Pflanzenstengel mit Watte abgedichtet werden. 

Die verwendete Wage ist bei der in Frage kommenden Belastung 
auf 10 mg genau. 

Um die Pumpensaugung während der Versuchsdauer konstant zu 
halten, gelangen zwei 151-Flaschen als Vakuumreservoire zur Verwen- 
dung, die beide mit einem Manometer versehen sind. Durch den mit 
Vaseline gut abgedichteten Gummistopfen einer jeden Flasche führt 
auBer dem Manometerrohr ein Dreiwegehahn, an dessen einer Seite die 
Wasserstrahlpumpe angeschlossen wird, während die andere Seite über 
einen leicht beweglichen Druckschlauch zu einem zweiten Dreiwegehahn 
fiihrt, wodurch das gleichzeitige AnschlieBen zweier Versuchspflanzen an 
eine jede Flasche ermöglicht wird. Es können also vier Versuche neben- 
einander herlaufen. 

Die Versuchspflanzen werden ein paar Tage vor dem Versuch ins 
Laboratorium gebracht und dort ebenso wie zuvor im Garten stets reich- 
lich mit Wasser versorgt. Die Temperatur kann in dem betreffenden 
Raume, da er nach Norden gelegen ist, für die Dauer eines Versuches 
konstant gehalten werden, und schwankt innerhalb mehrerer Tage 
zwischen 15 und 18° C. 

Die nun folgende Tabelle gibt das Ergebnis der Versuche vom 15. und 
16. Juni 1927 wieder, wobei die mit eckiger Klammer versehenen Werte 
aus Versuchen gewonnen sind, die gleichzeitig nebeneinander herliefen. 
Hier ist also ein Einfluß schwankender äußerer Faktoren, wie Temperatur, 
Luftfeuchtigkeit usw., auf das Ergebnis von vornherein ausgeschlossen. 

Als Versuchspflanze diente Helianthus annuus. Die Pflanzen werden 
in der Mitte des Zimmers bei offenem Fenster, doch ohne Zugluft, zur 
Transpiration aufgestellt. Die Dauer der Transpiration und der Pumpen- 
saugung beträgt je :/, Stunde. 

Die Pumpe saugte mit 70cm Hg, und danach errechnet sich die 

Transpirationsgröße - 70 


Saugkraft des Sprosses = D “6 Atm. 
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Tabelle 1. 

Transpiration Pumpenleistung Saugkraft des Sprosses 
1875 mg 250 mg r 6,9 Atm. 
1930 ,, 85 „ 20,9 ,, 
1943 24 225 ” 7,9 ” 
4400 ,, 425 „ | 9,5 ,, 
2100 ,, 660 ,. oe \ 5 
2400 ,, 240 ,, 9,2 ,, 
2025 ” 430 ” 4,3 ” 
3000 ,, 550 ,, a „ 
1250 ,, 310 ,, a HS 
2650 ,, 360 ,, 62 | 

950 „ 120 ,, ae 
1050 „ 130 ,, 7,4 „ 
1330 „ 290 ,, 42 „ 











Wir finden hier auch bei gleichzeitig ausgeführten Versuchen eine zu 
groBe Abweichung der Werte untereinander. Sämtliche Werte erscheinen, 
da es sich um schwache Transpiration handelt, zu hoch :. 

Es folgt nun eine Zusammenstellung von Versuchen bei stärkerer 
Transpiration, wobei die Pflanzen, bis zum oberen Ende des Hypokotyls 
im Thermostaten stehend, der Besonnung vor dem Fenster ausgesetzt 
wurden. Nach Überführung der Pflanze ins Freie ist der Transpirations- 
verlust zunächst größer als die Wasseraufnahme durch die Wurzel. Schon 
dadurch könnte der errechnete Wert zu hoch ausfallen. Die Transpirations- 
größe wird daher erst 1 Stunde später bestimmt, wenn wieder Gleichheit 
zwischen Wasseraufnahme und -abgabe herrscht. 








Tabelle 2. 
Transpiration Pumpenleistung Saugkraft des Sprosses 
1400 mg (18° Bodentemp.) 1430 mg 9,1 Atm. 
5100 ., (151/,° a ) 100 ,, 47,0 ,, 
2650 ., (15° 5 ) 80 ,, 25 .., 
9970 ,, (161/,° 6: ) 930 ,, © ge 
10300 ., (18° 2 ) 130 ., 73,0 ,. 
5250 ,, (22° #. ) 510 ,, 9,5 „ 
7340 „ (19° ” ) 150 ,, 45,1 ,, 
5700 ,, 300 ,, + ia 
1600 ,, 200 ,, 7 = ape 
6000 ,, 200 ,, 75; 








Es werden also sehr ähnliche Werte gefunden, wie sie Jost für Cobaea 
ermittelt hat. 

Noch immer bleibt aber die Frage offen, warum diese physikalisch so 
einwandfrei erscheinende Methode nicht brauchbar sein sollte. Man 


1 RENNER (1929, S. 832) findet mit dieser Methode Werte von 2,4—11,7 Atm., 
die er nicht fiir zuverlassig halt. 
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könnte doch meinen, daß zwischen der Saugung der Blattzellen, die dank 
der Kohäsion des Gefäßwassers bis auf die Wurzel fortgepflanzt wird, 
und der Saugung einer Pumpe kein prinzipieller Unterschied besteht. Es 
kann sich ja dabei nur um einen Größenunterschied handeln, indem die 
Pumpe nur Erniedrigungen des positiven Druckes, der Sproß aber auch 
negative: Drucke erzeugen kann. 

Aber bleiben wir gerade einmal bei dieser Fähigkeit des Sprosses, 
negative Drucke zu erzeugen, und stellen wir uns vor, es herrsche in den 
Gefäßen der Pflanze ein solcher von etwa 2 Atm. 

Die Folge davon ist, daß sänttliche Gewebepartien in der Nähe der 
Gefäße eine dementsprechende Saugkraft besitzen, in den oberirdischen 
Teilen mit steigender Tendenz nach außen, in der Wurzel umgekehrt, 
wobei das Gefälle in den älteren, verkorkten Wurzelpartien ein geringes, 
in den wasserabsorbierenden ein sehr steiles sein wird. 

Wird nun der Sproß abgeschnitten, so geraten die Gefäße plötzlich 
unter Atmosphärendruck, und die genannten Gewebepartien werden sich 
den neuen Druckverhältnissen anpassen, d. h. sie werden ihre Saugkraft 
durch Wasseraufnahme erniedrigen. Wenn wir nun die Pumpe sofort 
nach Abschneiden anschließen, so ist außer der Pumpensaugung die 
Saugung der betreffenden Gewebe wirksam. Letztere wird eine Förde- 
rung durch die Pumpensaugung überhaupt erst dann gestatten, wenn die 
eigene Saugkraft auf weniger als 1 Atm. gesunken ist. 

Wir können also die Wasserabgabe an die Pumpe nicht gleichsetzen 
mit der Aufnahme durch die Wurzel. Die bisherigen Ergebnisse sind an 
besonders kräftigen, schon älteren Pflanzen gewonnen worden, die ihres 
Alters wegen für diese Methode den Nachteil haben dürften, daß die 
älteren Wurzelpartien im Verhältnis zu den Wasser absorbierenden be- 
sonders reich vertreten sind. Hier könnte die beschriebene Wirkung 
solcher Partien das Versuchsergebnis besonders ungünstig beeinflussen. 

Für Versuche bei starker Transpiration kommt noch ein zweites dazu. 
Hier könnte selbst in wassereichem Boden die Bewegung des Wassers in 
den Bodenkapillaren nicht rasch genug vor sich gehen, so daß gerade 
an der Absorptionszone der Boden eine gewisse Saugkraft entwickeln und 
somit einen statischen Widerstand entstehen lassen könnte, gegen den die 
Pumpe nicht aufkommen kann. 

Es ergeben sich daraus für die nächsten Versuche folgende Maßnahmen: 

Es gelangen nur jüngere Pflanzen zur Verarbeitung. 

Die Pumpe wird nicht nur einmal, sondern zweimal nacheinander 
angeschlossen, wobei angenommen wird, daß nach der ersten Pumpen- 
einwirkung die Sättigung der in Frage stehenden Gewebe erfolgt ist. 

Um sicher zu sein, daß an der Absorptionszone der Wurzel stets 
Wasser reichlich zur Verfügung steht, werden die Töpfe unten zugegipst 
und die Versuche mit überstehendem Wasser ausgeführt. 
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SchlieBlich wird noch eine Serie von Pflanzen in Glastépfen angesetzt, 
wodurch erreicht wird, daB die Wurzel nicht wie im Blumentopf zum 
groBen Teil peripher, sondern wirklich im Boden sich ausbreitet. 

In der nun folgenden Ubersicht finden wir auBer der Transpirations- 
größe einen ersten und zweiten Wert für die Pumpensaugung und dem- 
entsprechend auch zwei Werte für die Saugkraft des Sprosses: 

















Tabelle 3. 
Pumpenleistung Saugkraft 
I u I u 

600 mg 150 mg 160 mg 3,7 Atm. 3,4 Atm. 
580 „ 150 ,, 170 ,, 3,6 „ Er", 

pe 100 ,, 100 ,, 5,1 ,, BR: +, 
700 ,, 70 „ 110 ,, 9,2 „ LE. 
300 ,, se 130 ,, 13,8 ,, 21 4. 
250 ,, 2 100 ,, 2,9 „ 2,3 „ 
350 „ 130 ” 150 ” 2,5 9? 2,1 ’ 
300 ,, 185 ,, 200 ,, 1,5 ,, 1,4 ,, 
600 „ 170 ” 130 ” 3,3 »”» 4,2 ” 
1000 ,, 270 „ 350 ,, 3,4 „ 2,6 „ 
750 ,, 150 ,, 300 ,, 4,7 ,, an 
800 ,, 420 ,, 685 ,, oo LE > 








Von diesen 12 Versuchen zeigen 10 eine unverkennbar höhere För- 
derung beim zweiten Ansetzen der Pumpe. Die oben gemachte Annahme 
bestätigt sich also. Die Schwankungen der unter II stehenden Werte ist 
zwar bedeutend geringer als die unter I, aber noch immer sind sie, da es 
sich um gleichbleibende äußere Bedingungen handelt, zu groß. Auch 
dürften die Werte, da es sich ja um schwache Transpiration im Zimmer 
handelt, mit durchschnittlich 2,9 Atm. etwas zu hoch liegen. 

Das Ergebnis von zwei weiteren Versuchen, die bei starker Trans- 
spiration ausgeführt sind, zeigt schon deutlich genug, daß hier trotz aller 
Vorsichtsmaßnahmen der mit der Pumpmethode ermittelte Wert zu 
hoch ist: 








Transpirationsgröße Pumpenleistung Sproßsaugkraft 
7 170 mg 250 mg 26,4 Atm. 
13 750 ,, 900 ,, 14,1 „ 








Auf Grund gleicher Ergebnisse kommen wir mit Jost zu der An- 
nahme, eine höhere Saugung müsse auf die Wurzel anders einwirken als 
eine niedrigere, d. h. also, bei einer Erhöhung der Saugung müsse die 
Wasserförderung eine unproportional höhere werden. 

Jost selbst findet diese Annahme bei Einwirkung verschiedener Saug- 
höhen auf Wurzelstümpfe für Cobaea bestätigt, Rome. für Coleus und 
Achyranthes. Am Schlusse der RomeLLschen Arbeit werden allerdings 
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auch Versuche mit Brassica erwähnt, bei denen ein umgekehrtes Verhalten 
beobachtet wurde 1. 

Es liegen außerdem Versuche von Bope (1922) vor, die für Phaseolus 
Proportionalität zeigten. 

Da das Verhalten demnach ein sehr unterschiedliches bei den bis jetzt 
untersuchten Pflanzen zu sein scheint, wurden derartige Versuche an 
Helianthus annuus, Phaseolus multiflorus, Coleus hybridus und Tro- 
paeolum majus erneut angestellt. Die Resultate sind dabei so gewonnen 
worden, daß gleichzeitig stets vier Pflanzen behandelt wurden. Von den 
beiden oben beschriebenen Saugflaschen wurde die eine auf 70, die andere 
auf 35cm Hg eingestellt, und es war ein leichtes, diese Drucke bis auf 
2—3 mm konstant zu halten. 

Schon mehrere Stunden vor dem Versuch, manchmal auch tags zuvor, 
wurden die Pflanzen geköpft, so daß irgendwelche störenden Nach- 
wirkungen vom Sproß her ausgeschlossen erschienen. Nun wurde zu- 
nächst der Blutungswert teils durch Wägung, teils volumetrisch durch 
Anschluß an eine kalibrierte Kapillare ermittelt. 

Jetzt erfolgte der Anschluß an die Pumpe, und nach :/,stündiger Ein- 
wirkungsdauer wurde der Wasserverlust durch Wägung festgestellt. Nun 
wurden die Pflanzen wieder an die Pumpe angeschlossen, doch in um- 
gekehrter Reihenfolge, so daß nun die andere Druckhöhe einwirkte. 
Durch öfteres Wiederholen dieses Vorganges konnten für jede Pflanze 
und für einen jeden der beiden Drucke mehrere Werte gefunden werden. 
Nach Abzug des Blutungswertes konnte dann die durchschnittliche För- 
derung bei den beiden Drucken ermittelt werden. Am Ende eines jeden 
Versuches konnte durch nochmalige Blutungsmessung festgestellt wer- 
den, daß die dabei gefundenen Werte gar nicht oder nur unwesentlich 
von dem Anfangswert abwichen — eine Sonderstellung nimmt T'ro- 
paeolum majus ein. 

Das Ergebnis der Versuche könnte dadurch beeinträchtigt werden, 
daß die erste Saugung an dem durch Blutung voll gesättigten Stumpf 
stets unter günstigeren Verhältnissen stattfindet als die folgenden. Da 


1 Herr Prof. RoMELL, Ithaca, hat in einem Brief an Herrn Prof. RENNER 
gebeten, bei Gelegenheit ein Versehen in seiner zitierten Arbeit (S. 353/354) zu 
berichtigen. Er schreibt: „Nach den von mir gemachten Voraussetzungen wäre 
nicht, wie ich behauptet habe, eine nach oben konkave Kurve zu erwarten, son- 
dern eine S-förmige; bei stärkeren Saugungen wie bei starken Gegendrucken, die 
einen starken Strom abwärts hervorrufen, würde die Kurve sich asymptotisch 
je einer Geraden nähern, das ist richtig, diese Geraden würden aber nicht gegen- 
einander geneigt sein, sondern parallel zueinander verlaufen. Es besteht also 
vielleicht kein anderer Gegensatz zwischen meinen Brassica-Kurven und den 
anderen, als daß verschiedene Teile der Kurve bestimmt worden sind. Der In- 
flektionspunkt müßte selbstverständlich dann für Brassica bei einem ganz ver- 
schiedenen Druckwert als für die anderen Objekte liegen.“ 
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aber ebensoviel Pflanzen zuerst an 70 wie an 35cm Hg-Saugung an- 
geschlossen wurden, scheint diese Fehlerquelle ausgeschaltet. 

In den nun folgenden Tabellen sind die Versuchsergebnisse zusammen- 
gestellt. 

Ein Blick auf die beigegebenen Kurven zeigt deutlich genug, daB das 
Verhalten bei den Objekten ein verschiedenes ist. Fiir Helianthus wird 
die Proportionalität bei weitem (19%) nicht erreicht, so daß höhere 
Saugung sogar ungünstiger zu wirken scheint. Bei Phaseolus fehlen an 
der Proportionalität nur 8,6%, während Coleus übereinstimmend mit den 
Rometischen Befunden eine deutlich (34%) höhere Förderung bei stär- 

com MgO kerer Saugung erkennen 
[Coleus läßt, wobei unter den 
24 Pflanzen nur 3 von 
dem Verhalten aller üb- 
rigen abweichen. 

Auf Grund der Tat- 
sache, daB die Pumpen- 
leistung einem Vergleich 
mit der SproBleistung 
nicht standhalt, wurde 
von JOST angenommen, 
GV eine höhere Saugung 

müsse relativ mehr lei- 

sten als eine niedrigere. 

Ob es sich dabei um rein 

physikalische oder aber 

4 Mont Um Reizvorgänge in der 

Abb. 1. Wasserfürderung bei Einwirkung verschiedener Wurzel handelt, wurde 

RES oat Ven. noch nicht entschieden. 

Im ersten Falle müBten wir in der Lage sein, schon bei den uns zur 

Verfügung stehenden Druckunterschieden von etwa '/, Atm. die ge- 

forderte höhere Leistung bei der stärkeren Saugung festzustellen. Das 

Gegenteil tritt aber bei Helianthus, bei Phaseolus und nach RoMELL auch 
bei Brassica ein. 

Wir kommen daher, wenn wir nicht annehmen wollen, die Pumpe 
habe eine grundsätzlich andere Wirkung als der SproB, zu der Vor- 
stellung, es handle sich bei Einwirkung héherer Saugungen um eine vitale 
Beeinflussung der Wurzel, indem etwa die Blutungstätigkeit dabei stark 
gesteigert würde. | 

Bei Pflanzen, die im Pumpversuch positiv reagieren, wie Coleus, Achy- 
ranthes und Cobaea, genügt offenbar schon eine Druckerniedrigung, wie 
wir sie zu erzeugen in der Lage sind, um diesen Reizzustand in den blu- 
tungstätigen Zellen herbeizuführen, während die Wurzeln von Helian- 
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Tabelle 4. Einwirkung verschiedener Saughöhen auf Wurzelstümpfe von 

















Phaseolus multiflorus. 
Nach Abzug des Blutungswertes 
Blutangswert Förderung bel 35 cm Hg Förderung bei 70cm Hg 
Durchschnitt aus Einzelmessung | Durchschnitt aus Einzelmessung 

447 

105 m | a a I 2 

| 497 

30 106 | = 302 = 

21 269 269 409 409 

| 285 401 

tg 6 | m “> | w 

o | | | 
75 157 pe 257 = 
num [ml À 2 
87 113 113 193 193 

90 190 190 280 280 

160 
120 160 160 360 360 
96 94 94 224 224 
G tdurchschnitt 175 319,7 

















thus, Phaseolus und Brassica erst auf höhere Saugung, auf wirklich nega- 
tive Drucke zu reagieren scheinen. Demnach hätten wir es mit einem 
Schwellenwert zu tun, der bei den verschiedenen Pflanzen verschieden 
hoch läge. 

Wenn wir nun aber eine Reizwirkung der Saugung auf die Blutungs- 
tätigkeit annehmen, so müßte sich irgendwie eine Nachwirkung solcher 
Saugungen auf die Blutung bei wiederhergestelltem Atmosphärendruck 
nachweisen lassen. Bereits WIELER hat gezeigt, daß vorher nicht blutende 
Pflanzen durch Einwirkung von Saugungen auch bei Atmosphärendruck 
zur Blutung veranlaßt werden können. 

Die Steigerung der Blutung nach Pumpensaugung konnte in 12 Ver- 
suchen mit T’ropaeolum beobachtet werden. 

Es gelangten wieder gleichzeitig vier Pflanzen zur Verarbeitung. Für 
die Versuchsdauer konnte die Temperatur konstant gehalten werden, sie 
lag bei sämtlichen Versuchen zwischen 15 und 18°. 

Typisch für die nach der Pumpeneinwirkung ermittelten Blutungs- 
werte ist, daß der erste Wert bis auf eine Ausnahme (siehe Tabelle 8, 
Vers. V) niedriger liegt als der zweite. Daß die Leistung der blutenden 

















Helianthus annuus. 
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Tabelle 5. Einwirkung verschiedener Saughöhen auf Wurzelstümpfe von 










Nach Abzug des Blutungswertes 












































































Blatungswert Forderung bei 35 cm Hg Förderung bei 70 cm Hg 
Durchschnitt aus Einzelmessungen | Durchschnitt aus Einzelmessungen 
128 
42 148 | 148 243 Pu 
168 
130 | 30 
90 134 134 252 254 
138 | 192 
230 
117 198 186 298 = 
180 
sets ln 
150 246 < sof = 
a a 4 
100 191 
ps 6 || > 26 | 20 
54 218 
126 150 
150 14 | ba 188 | = 
250 258 
| 184 | 220 
52 145 
104 279 
119 108 140 224 186 
137 | 254 
110 260 
163 223 
45 164 ar 241 = 
144 234 
70 130 
19 78 u 130 en 
108 128 
Gesamtdurchschnitt 158 257 


Zellen anfangs am höchsten gewesen sein muß, kann keinem Zweifel 
unterliegen; nur wurden erst die Gewebekomplexe gesättigt, die ihre 
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Tabelle 6. Einwirkung verschiedener Saughôhen auf Wurzelstiimpfe von 




















Coleus hybridus. 
Nach Abzug des Blutungswertes 
Blutungswert Förderung bei 35 cm Hg Förderung bei 70 em Hg 
Durchschnitt aus Einzelmessungen | Durchschnitt aus Einzelmessungen 
430 
210 150 420 { = 
165 215 525 
155 205 485 
180 30 * 920 
165 175 385 
150 220 420 
140 100 470 
170 280 680 
115 215 425 
105 85 405 
115 205 365 
85 115 335 
90 200 
110 90 | m 205 | 210 
160 130 = 505 > 
270 
150 200 | 180 | = 
150 
320 
130 90 | 70 297 280 
110 pn 
420 
110 90 | - 323 | 280 
270 
190 
90 110 | 80 250 = 
60 
170 110 340 
50 200 
120 30 Ps 150 ne 
180 15 { = 275 = 
300 
1m so { : es | jo 
130 450 
130 125 | aa 410 se 
270 
100 150 | = 245 | 900 
Gesamtdurchschnitt 147 397 
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Tabelle 7. Einwirkung verschiedener Saughöhen auf Wurzelstümpfe von 









Nach Abzug der Blutung 






















































Schnittfläche. 














Blutungswert Förderung bei 35 cm Hg Förderung bei 70 cm Hg 
Durchschnitt aus Einzelmessungen | Durchschnitt aus Einzelmessungen 
12,5 | 275 
325 12,5 | 12,5 25 | 225 
10 35 
30 15 | = 40 | = 
32,5 37,5 
42,5 30 275 42,5 | 175 
17,5 
32,5 12,5 12,5 37,5 575 
34 34 
86 22,75 | > 61,5 LA 
19 84 
24 54 
26,0 24 2 54 | = 
34 54 
37 | 77 
43 40,75 — 69,5 = 
52 67 
34 34 
26 Fr 24 sé 24 
| * - 
4 4 
62 
| as 17,5 
37,5 38,75 | es 66,4 82,5 
Ü 525 | 775 
19 
S | 14 
21 27,75 ni 28 19 
29 3 
2 49 
| 64 
41 22 9 55 > 
2 | 3» 
| 6,25 | 16,25 
6,25 ; 26,25 
33,75 23,75 | 4625 23,75 | 26°25 
36,25 | 26,25 
Gesamtdurchschnitt 24,48 44,76 


Saugkraft auf die der Pumpe (etwa 1 Atm.) eingestellt hatten, und 
nur ein Teil des in Wirklichkeit gebluteten Wassers gelangte bis zur 
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Tabelle 8. Tropaeolum majus. 
Blotung vor Pumpensaugung | Blutung nach Pumpensaugung 

















in mg je 7/2 Std. in mg je 4/2 Std. 
L 25 40 
55 
30 
I. 30 30 
55 
45 
II. 35 . 50 
95 
65 
IV. 25 40 
75 
60 
V 45 150 
75 
75 
85 
VI. 30 10 
5 
45 
40 
VIL 30 40 
35 
50 
60 
VIIL 40 20 
30 
50 
40 
IX. 25 27,5 
47,5 | 
50 | 
x 25 40 | 
55 | 
XL 10 20 
30 
XII. 20 25 
55 
35 
Durchschnittswert 28,33 49,25 


Steigerung der Blutung 74%. 
DaB nach dieser Sättigung weiter mehr geblutet wird als vor der 
Pumpensaugung, weist darauf hin, daß die Einwirkung auf die blutungs- 
tätigen Zellen von Tropaeolum eine sehr nachhaltige ist. 
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Wenn aber bei Coleus, der doch bei höherer Saugung relativ mehr 
Wasser fördern läßt, diese Nachwirkung der Saugung nicht auch fest- 
zustellen ist, so braucht dies dem Vorhandensein einer solchen durchaus 
nicht zu widersprechen. Vielmehr könnte dies daran liegen, daß die auch 
hier vorhandene höhere Blutungstätigkeit die Sättigung des Wurzel- 
stumpfes nicht überdauert. 

So konnte auch für Coleus bei halbstündlichem Wechsel zwischen 70 
und 35cm Hg-Saugung ein klares Bild entstehen, während Tropaeolum 
bei derselben Behandlung zur Hälfte positiv, zur anderen Hälfte negativ 
reagiert. Hier sind offenbar die Reizwirkungen der verschiedenen Sau- 
gungen durcheinander gegangen. 

Nachdem nun die Steigerung der Blutung durch die Pumpensaugung 
(mit 74%) bei Tropaeolum unverkennbar war, interessierte die Frage, ob 
auch nach Saugwirkung des Sprosses eine Stimulation der Wurzeltätig- 
keit nachgewiesen werden könnte. Es wurde daher der Blutungsverlauf 
von Pflanzen studiert, die zuvor teils guttierend im feuchten Kasten, teils 
transpirierend im Zimmer gestanden hatten. Allzugroße individuelle 
Schwankungen ließen bis jetzt keine endgültige Entscheidung zu, die 
erst auf Grund reichlicheren Versuchsmaterials gefällt werden könnte. 

Wenn somit die Versuche, die im Zusammenhang mit der Frage der 
Anwendbarkeit der Pumpmethode angestellt wurden, noch nicht als 
abgeschlossen gelten können, so geht doch klar daraus hervor, daß die 
Jostsche Annahme von der günstigeren Wirkung höherer Saugungen be- 
rechtigt ist. Wir müssen daher von der Anwendung dieser Methode ab- 
sehen, solange wir nicht wissen, in welchem Maße die Abweichung von 
der Proportionalität bei Steigerung der Saugung fortschreitet. 


IL. Die Einwirkung osmotisch wirksamer Lösungen auf das 
Wurzelsystem und die Umkehrbarkeit des Transpirationsstromes. 


Vergleichen wir die Pflanzenwurzel mit einem Osmometer, so haben 
wir im Innern der Wurzel, in den Gefäßen, an Stelle des wirksamen 
Osmoticums den durch die Saugkräfte der Blattzellen gestellten Ko- 
häsionszug. Die Gewebepartien von den Gefäßen bis zur Epidermis mit 
den Wurzelhaaren entsprechen der Membran des Osmometers, das in 
Wasser taucht, sofern die Wurzel sich in wassergesättigtem Boden be- 
findet. 

Beim Osmometer gelingt es nun, durch Vertauschen von Osmoticum 
und Wasser den vorher nach innen gerichteten Strom quantitativ genau 
umzukehren. Dasselbe sollten wir bei der Pflanze erreichen, wenn wir 
nachAbschneiden des Sprosses unter Wasser den Stumpf von der Schnitt- 
fläche her — etwa aus einer kalibrierten Kapillare — Wasser aufnehmen 
ließen, während gleichzeitig das Bodenwasser durch ein Osmoticum wie 
Rohrzuckerlösung ersetzt werden müßte. 
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Es ist denn auch eine bereits WIELER (1893) bekannte Tatsache, daß 
man durch Einwirkung von Osmoticis auf die Wurzel die Blutung nicht 
nur sistieren, sondern auch rückgängig machen kann. RENNER (1912) 
zeigte in seinen Versuchen, wie Wasserkulturen von Phaseolus ins Poto- 
meter mit Lösungen von Kalisalpeter bzw. Rohrzucker gebracht, zunächst 
transpirierend der Lösung noch Wasser entziehen konnten, nach Ab- 
schneiden aber ein ,,RiickstoB“ eintrat, der um so stärker war, je höher 
die Konzentration gewählt wurde. Der anfänglich starke Rückstoß, den 
RENNER auf die Ausdehnung des vorher unter Zugspannung, nach Ab- 
schneiden unter Wasser aber unter Atmosphärendruck stehenden Wurzel- 
systems zurückführt, wurde von einer lange dauernden Rücksaugung 
abgelöst. MonTFoRT (1920) beobachtete die Rücksaugung gebluteter 
Tropfen durch Einwirkung verschiedener Osmotica. 

Wenn man nun derartige Rücksaugungen quantitativ mit der vor- 
herigen Transpirationsgröße des Sprosses vergleicht, könnte man even- 
tuell bei Kenntnis der verwendeten Lösungskonzentration auch auf die 
vorher vom Sproß ausgeübte Saugkraft schließen. 

Alle derartigen Versuche gehen von der Voraussetzung aus, die Wurzel 
sei ein rein physikalisch funktionierender Widerstand, wogegen von vorn- 
herein allerdings die Blutungstätigkeit dieses ‚Widerstandes‘ spricht. 
Auch dürfte die Permeabilität der Wurzel keine gerichtete sein. Als 
störender Faktor kommt die auch von RENNER! und Montrort beobach- 
tete Fähigkeit der Wurzel hinzu, sich dargebotenen Konzentrationen in 
der Weise anzupassen, daß nach anfänglicher Rücksaugung die Blutung 
wieder ermöglicht wird. Es darf auch nicht der volle Saugkraftwert der 
verwendeten Lösung eingesetzt werden, sondern es muß davon stets der 
Atmosphärenwert abgezogen werden, der die Blutung rückgängig macht; 
denn erst nach Umkehr des Blutungstromes saugt die Lösung im Boden 
unter denselben (?) Bedingungen wie der Sproß zuvor in der anderen 
Richtung. 

Endlich muß die Konzentration der verwendeten Lösung unterhalb 
des osmotischen Wertes der Wurzelepidermis liegen; denn werden auch 
nur die Epidermiszellen plasmolysiert, so ist der Filtrationswiderstand 
schon geringer geworden. Der Widerstand liegt ja bekanntlich im Plasma 
und nur zum geringen Teile in der Membran. 

Um über die Anwendbarkeit einer solchen Methode zu entscheiden, 
wurden Versuche mit jungen Maispflanzen angestellt. Die Pflanzen wur- 
den in gründlich ausgewaschenem, von allen tonigen Bestandteilen be- 
freitem Sand gezogen, und zwar in kleinen Blumentöpfen von etwa 8 cm 
Höhe und derselben oberen Breite. Das kleine Format wurde gewählt, 
um möglichst rasch die gewünschten Konzentrationen im Boden her- 
stellen zu können, wobei reichlich Lösung durchgegossen wurde, bis die 


1 RENNER (1929, S. 820, 828) hat einige Versuche dieser Art schon ausgeführt. 
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abtropfende Flüssigkeit, in die ursprüngliche Lösung gebracht, keine 
Schlierenbildung mehr hervorrief. Guttierende Pflanzen wurden de- 
kapitiert und an eine mit Skala versehene kalibrierte Kapillare an- 
geschlossen. Hier konnte die Blutungsmenge pro Zeiteinheit festgestellt 


und die Einwirkung der Zuckerlösungen studiert werden. 
Es folgt nun die Wiedergabe einiger Versuchsprotokolle: 


Versuch I. Pflanze hat im Feuchten guttiert. Blutungswerte für je 5 Minuten: 

+3 +2,7 +3 +2,5 +3,3 +3,2 +2,8; jetzt 0,1 n Zuckerlösung durchgegossen : 
+22 +0,3 +0 —0,1 —0,2 +0,2 +0,1 +0,1 +0,3 +0,7 +0,5 +0,5 ... +0,6 
+0,7 +0,5; jetzt 0,2 n Zuckerlösung durchgegossen: +0,4 —0,4 —2,7 —2,6 
—2,6 —2,57 —2,57 —2,25 —2,25 —2,25 —1,8 —1,9 —1,9 —2,2 —2,2 —1,4 
—1,4 —1,4 —1,5 —1,6 —1,2 —1,4; jetzt 0,3 n Zuckerlésung durchgegossen: 
—2,1 —2,1— 5,4 —3,45 —3,45 —3,3 —3,0. 


Versuch II. Pflanze hat im Feuchten gestanden. Blutung besonders schwach: 
+0,5 +0,5 +0,8 +0,7 +0,7; jetzt 0,05 n Zuckerlésung durchgegossen: +0,5 
+0,8 +0,3 +0,3 +0 +0 +0; jetzt 0,1 n Zuckerlésung durchgegossen: —0,5 
—0,8 —0,5 —0,5 —0,7 —0,7... 


Versuch III. Pflanze hat im Feuchten guttiert. Blutung schon bedeutend 
starker: 

+8,4 +8,4 +8,0 +6,7; jetzt 0,3n Zuckerlösung durchgegossen : —10,05 —15,0 
— 13,0 —13,7 —11,8 —12,0 —10,5 —10,0 —9,5 —10,5 —10,0 —9,0 —9,0 —8,2 
—7,5; in den nächsten 2 Stunden durchschnittlich: —5,0; jetzt Lösung durch 
Wasser ersetzt: +5,0 +5,0 +4,5 +5,0 +5,5 +5; +6,6 als Durchschnitt der 
nächsten 25 Minuten. Am nächsten Morgen: +2 +2 +2; nach Erneuerung 
der Schnittfläche: +4,0 +4,0 +6,0 +6,0 +6,0 +6,0 +6,0 +7,0 +6,0; jetzt 
0,15 n Zuckerlösung: +2,0 +1,25 —2,5 —2,0 —2,0 —2,0 —1,8 —1,8 —1,8 
—1,05; nach 4 Stunden: —1 —1...; nach 24 Stunden blutet der Stumpf. 


Versuch IV. Pflanze hat im Feuchten guttiert: 

+10,5 +10,5 +9,0 +8,0 +8,0 +6,2 +5,6 +4,4. Jetzt 0,15 n Zuckerlösung 
durchgegossen. Die nächsten Ablesungen 2minutlich, zum besseren Vergleich 
mit den seitherigen Zahlen auf 5 Minuten umgerechnet: +4 +1,6 —1,25 —1,25 
—0,75 —0,50; nächste halbe Stunde durchschnittlich: —0,2; nach 1 Stunde: 
+0 +0 +0; jetzt 0,25 n Zuckerlösung durchgegossen : —3,5 —5 —5 —4 —3,5; 
jetzt 0,3 n Zuckerlésung durchgegossen: —5,5 —8 —8 —8 —7 —5 —6 
—5,5 —6,5 —6,5 —6 —6 —6; nach !/, Stunde: —5 —4 —3,5; nächste 
halbe Stunde durchschnittlich: —2,5; nächsten Morgen: —2,7 —2,5 —2,5 —2,4 
—2,8... 


Versuch V. Pflanze hat im Feuchten guttiert. Da die Blutung wie in allen 
folgenden Versuchen bedeutend stärker ist als seither, konnte alle Minuten 
abgelesen werden. Die angegebenen Werte sind also — im Gegensatz zu 
den seitherigen 5-Minutenwerten — Minutenwerte. 

+5 +5 +5,5 +5,5 +6 +4,5 +5,5 +5,5 +5,0 +5 +5 +5 +4,5 +4,75 

+4,25; jetzt 0,2 n Zuckerlésung durchgegossen: —0,5 —3,5; durchschnittlich 
in den nächsten 20 Minuten: —3,2...; die nächsten 11 Minuten: —2,1 —2,0 
—2,0; die nächsten 20 Minuten: —1,6...; die nächsten 80 Minuten: —1,18; 
die nächsten 5 Minuten: —0,8...; nach 1 Stunde: +0 +0 +0 +0... Nun 
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wird H,O durchgegossen: die ersten 4 Minuten durchschnittlich: +1,1 +2,5 
+2,5 +3,0 +2,5 +2,5; nächste 10 Minuten durchschnittlich: +2,0 +1,75 
+1,75 +2,0 +2,0 +1,75 +1,75 +1,75 +1,9 +1,5; die nächsten 10 Minuten 
durchschnittlich: +1,55; die nächsten 10 Minuten: +1,6; die nächsten 10 Mi- 
nuten durchschnittlich: +1,40... 

Versuch VI. Pflanze hat im Feuchten guttiert. 

+4,5 +4,0 +4,0 +3,75 +3,25 +3,5; nächste 10 Minuten durchschnitt- 
lich: +3,1 +3,15 +3,15; jetzt 0,15 n. Zuckerlösung durchgegossen: +3,2 
+1,0 +0 —1,25 —1,25 —2 — 2,25 — 2,25 —2,5 —2,5 —2,6 —2,6 —2,25 — 2,25 
— 2,25 —2,25 —2,0 —2,0 —1,5 —1,4 —1,4; nächste 8 Minuten: —1,17 ; nächste 
5 Minuten: —1,18; nächste 20 Minuten: —1,0; nächste 5 Minuten: —0,80; 
nächste 5 Minuten: —0,88; nächste 11 Minuten: —0,78. 

Versuch VII. Pflanze bei Transpiration ohne Tropfen. 

+2,8 +2,8 +2,8 +2,8; jetzt 0,075 n Zuckerlösung durchgegossen, bis zum 
nächsten Durchgießen jeweils der Durchschnitt von 2 Minuten: +2,75 +2,0 
+2,5 +2,75 +2,33 +2,5 +1,35 +0,70 +0,45 +0,75 +0,50 +0,50 +0,50; 
jetzt 0,19 n Zuckerlösung durchgegossen: —0,1 —0,9 —1,5 —1,75 —1,5 —1,5 
—1,4 —1,25; in den nächsten 10 Minuten: —1,05 —1,25; jetzt 0,4 n Zucker- 
lösung durchgegossen: —2,0 —3,0'—3,5 —3,75 —3,3 — 3,6; in den nächsten 
8 Minuten: —3,6. 

Versuch VIII. Pflanze hat im Feuchten guttiert. 

+4,0; nächste 10 Minuten durchschnittlich: +4,0; nächste 15 Minuten 
durchschnittlich: +4,1; nächste 3 Minuten durchschnittlich: +3,7 +3,7 +3,4 
+3,4; nächste 4 Minuten: +3,37 +3,1; jetzt 0,1 n Zuckerlösung durchge- 
gossen: +1,9 +0,25 +0,35 +0,50 +0,2 +0 +0,2 +0,2; jetzt 0,2 n Zucker- 
lösung durchgegossen: +0 —0,3 —0,5 —1,6 —1,6 —1,4 —1,4 —1,4 —1,65 
—1,65 —2,0 —2,0 —2,0 —1,7 —1,7 —1,7 —2,0 —1,5 —1,65 —1,7 —1,35 
—1,35 —1,5 —1,6 —1,3 —1,5 —1,4 —1,3— 1,3; nächste 32 Minuten: —1,06 
—0,85 —0,9 —0,7 —0,7 —0,7. 


Zunächst erscheint bemerkenswert, daB bei allen Pflanzen, die vorher 
guttiert haben, ein Abfall der Blutungsmenge pro Zeiteinheit im Laufe 
der ersten 10—30 Minuten zu bemerken ist. Dies deutet auf eine in der 
intakten Pflanze höhere Blutungsmenge. Auf Grund des vorhandenen 
Versuchsmaterials läßt sich diese Frage jedoch noch nicht endgültig ent- 
scheiden. Es wäre damit einer der Gründe für das Mißlingen der Pump- 
versuche gegeben. 

Die manometrische Ermittlung des Wurzeldruckes ergibt für krautige 
Pflanzen stets Werte unter Atmosphärengröße. Es ist daher erstaun- 
lich, daß erst Lösungen von 2,5 Atm. die Blutung zum Stillstand bringen. 
Doch findet auch MontFort für Zea mays bei Verwendung desselben 
Osmoticums den gleichen Wert; und für Helianthus, Tropaeolum und 
Coleus habe ich Werte derselben Größenordnung ermittelt. Diese beiden 
Methoden zur Bestimmung des Wurzeldruckes führen also zu gänzlich 
verschiedenen Werten. Eine Erklärung hierfür zu geben, sind wir nicht 


ı Ähnliches berichtet RENNER (1929, S. 827). 
Planta Bd. 10. 27 
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in der Lage. Doch liegt es nahe, in diesem Zusammenhang auf die Arbeit 
von Ursprune und BLum: „Eine Methode zur Messung polarer Saug- 
kraftdifferenzen“, hinzuweisen, in der die genannten Autoren (S. 26) 
Messungen an Endodermiszellen von Vicia faba veröffentlichen. Hier 
haben die Zellen auf der Außenseite eine Saugkraft von 4,5 Atm. ent- 
wickelt, während sie auf der Innenseite mit einer Kraft von 0,5 Atm. 
Wasser ins Gefäß preßten. Es könnte sein, daß durch manometrische 
Messungen der Wert auf der Innenseite, durch Einwirkung osmotisch 
wirksamer Lösungen auf das Wurzelsystem der Wert auf der Außenseite 
der Endodermis erfaßt wird. 

Von einer stark ausgeprägten Polarität des Wurzelwiderstandes lassen 
die Versuche, bei denen es sich um die Umkehr des Blutungsstromes 
handelt, jedenfalls nichts erkennen. Es wäre sonst zu erwarten gewesen, 
daß mehr als das Doppelte des Wertes, der zum Sistieren gebraucht wird, 
zur Umkehr der Blutung aufgewendet werden müßte. 

Tatsächlich aber bringt eine 0,1 n Zuckerlösung von etwa 2,5 Atm. 
die Blutung zum Stillstand‘, während eine 0,2 n Zuckerlösung von 
etwa 5 Atm. die Blutung quantitativ ziemlich genau rückgängig macht. 
Höhere Konzentrationen wie 0,25 und 0,3 n lassen stets einen stärkeren 
als den vorherigen Blutungsstrom rückwärts fließen. 0,15 n hingegen 
reicht nie aus, die Blutung quantitativ umzukehren, führt aber nicht 
nur zum Stillstand, sondern zu nachhaltigem Rücksaugen. Schwächere 
Lösungen als 0,1 n, etwa 0,075 oder 0,05 n, können die Blutung nicht 

Eine Ausnahmestellung nimmt der Versuch II ein, dessen Blutung, 
die nur '/,, derjenigen von Nr. V beträgt, bei einer Lösung von 0,05 n 
sistiert und bei 0,1 n umgekehrt wird. 

Schon der Vergleich dieser beiden extrem verlaufenden Versuche zeigt 
eine weitgehende Unabhängigkeit der Blutungsmenge von der Kraft, mit 
der in den blutenden Zellen gepumpt wird. Mit der doppelten Kraft 
leistet Nr. V 30mal soviel wie Nr. II. Mit derselben Kraft leistet Nr. I 
nur den siebenten Teil von Nr. V, Nr. IV nur den vierten Teil von Nr. VI. 
Kurz, wir finden bei etwa derselben Kraft die verschiedensten Leistungen. 
Dies auf die unterschiedliche Größe des Wurzelsystems zurückzuführen, 
liegt bei Verwendung gleichaltrigen Pflanzenmaterials nicht am nächsten. 
Es könnte sich dabei trotz gleicher Wurzeloberfläche um eine verschie- 
dene Anzahl der blutenden Zellen handeln. Wenn man aber davon ab- 
sieht, kämen nur noch Unterschiede in der Permeabilität in Frage. 

Deutlich geht aus allen Versuchen die Akkommodationsfähigkeit? der 


1 RENNER findet mit Glukose bei Helianthus 1,6—4,2 Atm. (1929, S. 826); 
SABININ (1925) bei anderen Objekten, wie RENNER dort zitiert, 0,5—1,5 Atm. 
2 RENNER (1929) hat an in Erde und in Wasser wurzelnden Pflanzen bei 
Verwendung von Kalisalpeter Erscheinungen beobachtet, die sicher zur Haupt- 
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Wurzel für die verschiedenen Lösungen hervor. Sie führt so weit, daß 
bei Verwendung von 0,1 und 0,15 n nach Verlauf einer gewissen Zeit 
sogar wieder geblutet wird, eine Beobachtung, die bereits Montrort (1920) 
für Zea mays bei denselben Konzentrationen gemacht hat. Es ist also 
auch nicht gleichgültig, ob man eine höhere Konzentration gleich ein- 
wirken läßt oder erst nach Einwirkung schwächerer Lösungen: Versuch 
III, IV und VII. Beim Durchgießen einer Lösung ist, obwohl noch nicht 
sofort die gewünschte Konzentration um die Wurzel herrscht, meist 
schon der in der nächsten Minute abgelesene Wert merklich geringer als 
zuvor. Bei Verwendung genügend hoher Konzentrationen (0,2n und 
höher) wird die Blutung während 1 Minute in Rücksaugung verwandelt: 
Versuch V, VII, VIII. 

Die nächsten zwei Versuche sollen zeigen, daß auch umgekehrt beim 
Durchgießen von Wasser in trockenere Böden die Blutung momentan 
gesteigert wird oder, wo nicht vorhanden, einsetzt. 


Versuch IX. Pflanze ohne Tropfen, transpirierend. Boden schon etwas 
trocken; minutliche Ablesung: 

+15 +15 +1,5 +1,5 2,0; jetzt H,O durchgegossen: +5,5 +6,5 +6,5 

+6,5 +6,5 +6,5 +6,5 +6,5 +6,0 +6,0 +5,75 +5,0 +5,5 +5,5 +5,6 +5,3 

+5,25 +5,5; 1/, Stunde später: +1,5 +1,7 +2,0; Schnittfläche erneuert: 
neuert: +2,0 +1,75 +2,0 +2,0 . .. 


Versuch X. Pflanze ohne Tropfen, aber völlig straff, Boden recht trocken; 

minutliche Ablesung: 

—3,5 —3,5 —3,2 —3,2 —3,2 —2,6 —2,5 —2,3 —2,0 —1,9 —2,0 —1,6 
—2,2 —1,4 —1,6 —1,7 —1,4 —1,9; die nächsten 8 Minuten: —1,5 —1,4 —1,2 
—1,8 —2,2 —1,3 —1,4 —1,5 —1,3 —1,05; nach 1}, Stunde: —1,0 —0,6 —1,0 
—1,0 —0,8 —0,8 —0,9; jetzt H,O: +2,5 +7,7 +9,0 +7,5 +8,0 +8,0 +7,5 
+7,5 +6,5 +6,7 +5,8 +6,0 +5,5 +4,7 +5,3 +5,0 +45 +4,5 +4,0 +4,5 
+4,5 +4,5 +4,3 +4,25 +4,25 +4,5; am nächsten Morgen: +1,6 +1,57 
+1,6... 


Bei beiden Versuchen tritt die Reaktion schon in der 1. Minute nach 
DurchgieBen ein. Bei Versuch IX wird bereits in der 2. Minute, bei Ver- 
such X in der 3. Minute der Héchstwert erreicht. Dieses Ergebnis ent- 
spricht ganz demjenigen Montrorts, der die Wiederherstellung des 
Wasseraustrittes schon 3—5 Minuten nach Beseitigung des hemmenden 
Osmoticums mit bloBem Auge feststellen konnte. 

Auffallend ist in beiden Versuchen der nach Erreichung des Höchst- 
wertes bald eintretende Abfall der Blutungsmenge. 

Man wird auch hier von einer Akkommodation der Wurzel an die neue 
Dampfspannung im Boden sprechen können. 
sache auf dem Eindringen des Salzes in die Wurzel beruhen (8. 809, 823; S. 814, 


825). Ob durch Glukose und Rohrzucker eine ,,Stimulation“ der Blutung her- 
beigeführt wird, ließ er offen. 


27* 
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Doch um nun zur Kernfrage zurückzukehren : Was haben wir aus den 
Versuchen für die Anwendungsmôglichkeit der beschriebenen Methode 
gelernt ? 

Der Wurzelwiderstand scheint nicht gerichtet zu sein. 

Die Akkommodation der Wurzel an dargebotene Konzentrationen ist 
zwar deutlich zu erkennen, tritt aber erst nach einiger Zeit in Erschei- 
nung, so daB der Hôchstwert der Rücksaugung 5—10 Minuten — wenn 
auch nicht in voller Héhe, so doch ungefähr — erhalten bleibt. 

Die Umkehr des Blutungsstromes erfordert 0,2 n = 5 Atm. Dieser 
Wert müßte also von dem den Transpirationsstrom umkehrenden 
Atmosphärenwert in Abzug gebracht werden. 

Es wurde nun noch der osmotische Wert der Wurzelepidermis be- 
stimmt. Er beträgt bei Wurzeln, die sich vorher in wassergesättigtem 
Boden befanden, 0,3 n Zucker. Eine stärkere Lösung darf aus dem oben 
angeführten Grunde nicht verwendet werden. 

Da 0,2 n abgezogen werden müssen, dürfen bei Verwendung von 0,3 n 
Zuckerlôsung nur 0,3—0,2 n =0,1 n Zuckerlösung = 2,5 Atm. in 
Rechnung gestellt werden. 

Im folgenden sind nun zwei Versuche mit Maispflanzen, wie die seit- 
her verwendeten, wiedergegeben. 


I. Die Transpiration beträgt bei schwacher Sonnenbestrahlung: 


vor dem Fenster. . . . . . . . 7 mg pro Minute 
ohne Sonne . . . . . . . . . sn » 
NOR. 1.0. ide 6e 4 | Pr 5 0 © » 


Vor Abschneiden des Sprosses betrug die Transpiration 4 mg pro Minute; 
Blutung pro Minute 1 mm = 0,57 mg. 

Nach DurchgieBen von 0,3 n Zuckerlésung wird pro Minute riickgesaugt: 
1,0, 1,5, 2,0, 2,0, 2,0, 2,25, 2,25, 2,15, 2,15, 1,55, 1,60 usw. 

Da 1 mm der verwendeten Kapillare 0,57 mg H,O entspricht, betragt der 
Höchstwert der Riicksaugung: 0,57 x 2,25 = 1,28 mg bei Einwirkung einer Sau- 
gung von 2,5 Atm. (0,3—0,2 n). 

Um die obigen Transpirationswerte rückgängig zu machen, waren demnach 
erforderlich: 








ee ae = 13,7 Atm 
2,5x4 
” 4 a. wie er A a = 7,8 ” 
1,28 
2,5 1,7 
DEL 100 otre IB 2S @ : 2 u 3,3 „ 
” 1,7 L 1,28 


II. Eine etwas kleinere Maispflanze transpiriert : 
bei schwacher Sonnenbestrahlung vor dem Fenster . 4,8 mg 
ohne Sonnenbestrahlung vor dem Fenster .... . 2,8 „ 
SEE ee Ya len ine ee ‘ 


Nach AnschluB an die Kapillare und DurchgieBen von 0,3 n Zuckerlésung 
wird rückgesaugt in der ersten Minute. . . . . . . . . . . . 1,0 mm 
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im Durchschnitt der nächsten 3 Minuten . . . . 1,17 mm 
” ” ” ” ” age ata 0,9 „ 
” CE] ” ” 3 ” ee à 0,7 ” 
” ” ” ” 2 ” ee 0,65 „ 
” ” ” LE] 5 ” 7s = u. 0,54 ” 
” ” ” ” 10 ” 0,40 ” 


Der Höchstwert der Rücksaugung beträgt 1,17 x 0,57 = 0,67 mg H,0. Die 
angeführten Transpirationswerte würden zu ihrer Umkehrung beanspruchen: 








à 2,5x4,8 
PE ES EY TRES à À 
i 4,8 mg 0,67 17,9 Atm 
à 2,5 x2,8 
” 2,8 mater € ¢€ @} # os sts 0 wr cbs at = > ” 
0,67 10,2 
2,5X1 
~~ eo ee —— = 31 „ 
0,67 47 


Ähnlich verlaufen Versuche mit Helianthus. Die Umkehrung der 
Blutung erfordert hier 0,15 n. Der osmotische Wert der Wurzelepidermis 
liegt bei zuvor in wassergesättigtem Boden befindlichen Wurzeln zwischen 
0,3 und 0,35 n. Bei Verwendung von 0,325 n Zuckerlösung zum Durch- 
gießen wären in Rechnung zu stellen: 0,325 —0,15 = 0,175 n, was etwa 
4,3 Atm. entspricht. Diese Lösung veranlaßt aber erst einen Rück- 
strom von der Stärke, wie er bei Zimmertranspiration nach oben ge- 
sogen wird. Für stärkere Transpirationen kämen wir also wieder, wie 
bei der Pumpmethode, zu Werten von 20—40 und mehr Atmosphären. 

Wir sehen also, daß die hier in Anwendung gebrachte Methode zur 
Bestimmung der vom Sproß auf die Wurzel ausgeübten Saugungen eben- 
falls unbrauchbar ist +. 


III. Bestimmung des Wurzelwiderstandes durch Messung 
der Saugkraft in den Blättern. 


Die Hebung des für die Transpiration benötigten Wassers in den Ge- 
fäßen der Pflanze geschieht nach Auffassung der Vitalisten unter Be- 
teiligung pumptätiger lebender Zellen, ohne Mitwirkung der Kohäsion 
des Wassers, durch die negative Drucke im Innern der Gefäße entstehen 
könnten. Auch wenn URSPRUNG und BLum im Gefäßparenchym Saug- 
kräfte von mehreren Atmosphären nachgewiesen haben, ist dies nach 
ihrer Meinung kein Beweis für das Vorhandensein negativer Spannungen 
im Innern der Gefäße. Vielmehr kann dies auf einer polaren Verteilung 
der Saugkräfte im Zellinnern beruhen, indem die an das Gefäß grenzende 
Seite eine Saugkraft von weniger als 1 Atm., die entgegengesetzte Seite 
der Zelle aber eine solche von vielleicht 5 Atm. besitzen könnte. Es 
würde dabei noch immer eine durchschnittliche Saugkraft von etwa 
3 Atm. resultieren. Da inzwischen der experimentelle Nachweis polarer 

1 RENNER findet ebenfalls unwahrscheinlich hohe Werte, nämlich 3—5 Atm. 
bei in Wasser wurzelnden Phaseolus-, 7—10 Atm. bei in Erde wurzelnden Heli- 
anthus- Pflanzen (8. 821, 828). 
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Saugkräfte durch Ursprung und BLuMm geliefert ist, läßt sich gegen diese 
Auffassung nichts einwenden. 

Nun hat aber Renner (1911) durch Versuche, bei denen sowohl der 
Sproß als auch die Pumpe durch einen künstlichen, rein physikalischen 
Widerstand saugten, besonders bei welkenden Sprossen negative Span- 
nungen von nicht unbeträchtlicher Höhe nachgewiesen. Zu ähnlichen 
Ergebnissen führten die Arbeiten von HOLLE (1915), NORDHAUSEN (1916, 
19, 21) und MısssacH (1925). Jost hat bei Anwendung dieser Methode 
auf Wurzelwiderstände, wenn auch nicht quantitativ genau, das Vor- 
handensein negativer Drucke in der intakten Pflanze bewiesen. 

Uns interessieren aber gerade diese quantitativen Verhältnisse. 

Da wir die Saugung des Sprosses in keiner Weise künstlich nachahmen 
oder gar ersetzen können, bleibt nur ein Weg: Wir lassen die Pflanze 
selbst saugen und messen dann die Saugkraft der Pflanze. 

Doch wo sind solche Messungen nach der Methode von URSPRUNG und 
BLum auszuführen? MıssBAcH hat zum Vergleich mit den mit der Pumpe 
ermittelten Werten die Saugkräfte der Epidermiszellen gemessen. 

Da die Saugkräfte der Epidermis die niedrigsten im Blatt sind, lag 
der Gedanke nahe, die dort gefundenen Werte könnten am ehesten den 
in den Gefäßen vorhandenen Spannungen entsprechen. Mit Recht aber 
wendet Ursprune (1927) ein, man könnte nicht wissen, in welcher Höhe 
die in der Epidermis gemessenen Saugkräfte sich bis auf die Gefäße fort- 
pflanzten. Es ist ja zwischen gemessener Epidermiszelle und Gefäß ent- 
weder das Nervenparenchym und eine Reihe von Epidermiszellen oder 
aber der Widerstand des Mesophylls zwischengeschaltet. 

Völlig getrübt wird dann das durch Messung der Epidermissaugkraft 
gewonnene Bild durch die Annahme polarer Saugkräfte auch innerhalb 
der Blattzellen. Das Vorkommen der höchsten und niedrigsten Saug- 
kräfte nebeneinander in Palissaden und Epidermis spricht sehr für diese 
Annahme ÜRSPRUNG». 

Um uns über die Druckverhältnisse im Innern der Gefäße zu orien- 
tieren, müßten wir die polare Saugkraftmessung an Zellen ausführen, die 
einseitig an ein Gefäß angrenzen. Wenn es uns damit gelänge, auch an 
der dem Gefäß zugekehrten Seite eine Saugkraft von mehreren Atmo- 
sphären nachzuweisen, so wäre damit das Vorhandensein negativer 
Drucke in den Leitbahnen bewiesen. — Doch dürfte, bei der Schwierig- 
keit von Saugkraftmessungen überhaupt, das erfolgreiche Arbeiten mit 
gerade dieser Methode sehr viel Erfahrung auf diesem Gebiete erfor- 
dern. Handelt es sich doch darum, daß die in Frage stehenden Zellen, 
sauber heraus präpariert, nur einseitig mit Zuckerlösung in Berührung 
gebracht werden dürfen, während der übrige Teil der Zellen in Paraffinöl 
verweilt. 

Ich glaubte daher, von der Anwendung dieser Methode absehen zu 
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miissen und suchte nach einer anderen Méglichkeit. Diese ergibt sich aus 
folgender Überlegung : 

Wenn wir auf Grund der Kohäsionstheorie annehmen, die Saugung 
der Blätter stelle (durch Übertragung kohärenter Fäden in den Gefäßen) 
die Kraft zur Überwindung des Wurzelwiderstandes, so können wir vor- 
aussagen, daß nach Eliminierung des Wurzelwiderstandes die Saugkraft 
in den Blättern geringer werden wird. Die Ausschaltung des Wurzel- 
widerstandes könnte dabei durch Abschneiden des transpirierenden 
Sprosses unter Wasser geschehen. 

Die Rennerschen Potometerversuche (1911), die sich mit der Sau- 
gung frisch von der Pflanze abgeschnittener Sproßteile befaßten, ließen 
einen deutlichen Abfall der pro Zeiteinheit gesaugten Wassermengen im 
Laufe der ersten halben Stunde erkennen. Selbst bei Versuchen, die ich 
mit schwach transpirierenden Pflanzen im Zimmer anstellte, wurde in 
der 1. Minute nach Abschneiden unter Wasser drei- bis fünfmal soviel 
Wasser aufgenommen als nach der vorherigen Transpirationsgröße zu 
erwarten war. Im Laufe der nächsten 10—20 Minuten sank dann die 
Saugung ungefähr auf den Transpirationswert. Für diese Erscheinung 
gibt es nur eine Erklärungsmöglichkeit, wie wir sie bereits bei RENNER 
1911, S. 180, und Jost 1916, S. 33 vorfinden. Vor dem Abschneiden war 
ein Widerstand, der Wurzelwiderstand, vorhanden und eine dement- 
sprechende Saugkraft in den Blättern. Nach Beseitigung des Wider- 
standes wird zunächst, da die alte Saugkraft noch herrscht, bedeutend 
mehr Wasser aufgenommen. Von Minute zu Minute paßt sich aber die 
Saugkraft in den Blättern immer mehr dem neuen, nur noch aus Hebung 
und Reibung bestehenden Widerstand an und wird geringer, bis wieder 
Gleichgewicht herrscht zwischen Wasseraufnahme und -abgabe. 

Dieser Abfall der Saugung spricht ebenso, wie die Ergebnisse der 
Pumpmethode auf Wurzelstümpfe angewendet, für eineSaugwirkung des 
Sprosses auf die Wurzel. Wie hoch indessen diese Saugungen sind, dar- 
über bleiben wir im unklaren. Jost spricht 8.33 (1916) von ,,Span- 
nungen, über deren Größe freilich aus den jetzigen Versuchen nichts zu 
entnehmen ist. Wir können nicht ohne weiteres sagen, ob es sich um die 
sogenannte negative Gefäßluft HÔHNELS oder um wirklich negative 
Drucke im Sinne von RENNER handelt‘“. 

Wenn wir aber die Saugkraft der Blattzellen vor und nach Elimi- 
nierung des Wurzelwiderstandes bestimmen würden, könnten wir diese 
Frage entscheiden. 

Findet sich in den Gefäßen nur eine Erniedrigung des positiven 
Druckes, wie sie auch die ,, Vitalisten‘‘ annehmen, so kann die Saugkraft- 
differenz vor und nach Abschneiden nur weniger als 1 Atm. be- 
tragen. Sind aber tatsächlich negative Spannungen, wie sie RENNER mit 
der Pumpmethode bereits 1912 an Freilandpflanzen ermittelt hat, für 
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gewöhnlich in der Pflanze vorhanden, so muß die Erniedrigung der Saug- 
kraft bedeutender sein. 

Gleichzeitig hätten wir es in der Hand, den Wurzelwiderstand auf die 
beschriebene Weise bei den verschiedensten Transpirationsgrößen und 
-verhältnissen im Boden quantitativ zu bestimmen. 

Die nächste Schwierigkeit ist nun die: Wie kommen wir für die 
Messungen vor und nach Abschneiden des Sprosses mit Sicherheit zu 
Zellen, die in ihrer Saugkraft verglichen werden dürfen? Die Arbeiten 
von Ursprune, BLUM und Hayoz haben doch klar genug gezeigt, daß 
nicht nur die Epidermis eine andere Saugkraft hat als die Palissaden und 
diese wieder eine andere als das Schwammparenchym, sondern daß auch 
innerhalb gleichartigen Gewebes die Saugkraft mit der Entfernung vom 
Nerv ansteigt. 

Es ist nun vollends ausgeschlossen, Zellen in verschiedenen Schnitten 
zu finden, die gleich günstig zum Wasserleitungssystem liegen. Wir 
hätten also bei der Saugkraftmessung einzelner Zellen von vornherein 
mit einem sehr großen Fehler zu rechnen. 

Anders, wenn wir uns damit begnügen, die durchschnittliche Saugkraft 
in den Blättern nach der vereinfachten Methode von Ursprung und BLUM 
zu bestimmen. Hier sind bei Verwendung genügend großer Blattstück- 
chen die für die Wasserversorgung günstig liegenden Zellen ebenso häufig 
vertreten wie die ungünstig liegenden, und es ergibt sich daraus, wie auch 
die Versuche zeigten, stets derselbe Durchschnittswert. Wenn wir nun 
bedenken, daß die Eliminierung des Wurzelwiderstandes eine Senkung 
der Saugkraft aller Blattzellen und nicht nur einer bestimmten Gewebe- 
gruppe zur Folge haben muß, so genügt ja eine vergleichsweise Messung 
der durchschnittlichen Saugkräfte vollkommen. 

Bei den nicht befriedigenden Vorversuchen mit Flächenschnitten 
wurde nebenbei, wenn welke Blätter verwendet waren, beobachtet, daß 
eine große Anzahl von Epidermis- und Schließzellen plasmolysiert wird, 
auch wenn Schneiden und Beobachten unter Paraffinöl ausgeführt wurde. 
Wahrscheinlich wird hier der Epidermis durch den höher konzentrierten 
Zellsaft, der aus dem Binnengewebe austritt, Wasser entzogen. Um 
Reizplasmolyse (vgl. z. B. Küster, Pathologie der Pflanzenzelle, Berlin 
1929, S. 28) dürfte es sich kaum handeln: 

Werden aber ganze Blattstückchen gemessen, so ist die Anzahl der 
angeschnittenen Zellen im Verhältnis zu den intakten so gering, daß ein 
Fehler von dieser Seite her nicht mehr zu befürchten ist. 

Der Vorgang ist nun — soweit es sich um die Ursprunasche Saug- 
kraftmessung handelt — folgender: 

Der zwischen zwei Seitennerven erster Ordnung (etwa in der Mitte 
des Blattes) gelegene Blattstreifen wird unter Paraffinöl herausgeschnit- 
ten. Die langen Endflächen werden dann, wieder unter Paraffinöl, mit 
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einem sehr scharfen Rassiermesser glatt beschnitten. Dabei wird das 
Rasiermesser etwas schräg gehalten, so daß die oberste Kante über das 
weiter unten gelegene Gewebe hinausragt. Dies gestattet nachher ein 
müheloses Messen unter dem Mikroskop. Aus dem so präparierten Strei- 
fen werden dann durch Schnitte senkrecht zu den beiden langen End- 
flächen die zur Saugkraftmessung gelangenden Blattstücke gewonnen. 
Diese stellen also fast gleichgroße, bis 1 cm lange Querstreifen dar, die 
nahezu von einem Seitennerv bis zum anderen reichen, und aus der 
Mitte zwischen Hauptnerv und Blattrand stammen. 

Zur Messung unter dem Mikroskop dient ein Zeısssches Objektnetz- 
mikrometer mit durchlaufend numerierten Feldern. Das Deckglas wird 
durch Glasfäden unterstützt. Nach Anfüllung des Raumes zwischen 
Objektmikrometer und Deckglas mit Paraffinöl werden die Schnitte, die 
bis dahin tief unter Paraffinöl liegen, mit einem feinen Pinselehen unter 
das Deckglas geschoben, was bei der reichlichen Unterstützung des Deck- 
glases ohne irgendwelche Reibung der Schnitte geschehen kann. Mit 
einem dünnen Glasfaden werden jetzt die Schnitte in einiger Entfernung 
vom Anfangsstrich der Teilung untereinander angeordnet. Die Felderung 
erleichtert dabei die genau senkrechte Einstellung zum Anfangsstrich. 
Unter dem Mikroskop wird nun mit einem Okularschraubenmikrometer 
auf der einen Seite die Entfernung des Blattstiickchens vom Anfangs- 
strich, auf der anderen die Entfernung vom Endstrich des jeweils an- 
gebrochenen Quadrats bestimmt. Die Anzahl der Quadrate selbst kann 
auf dem Objektmikrometer abgelesen werden, und es ergibt sich dann 
auf Grund der beiden Messungen, wenn man will, auch die absolute Länge 
des Blattstückchens. Um mit Sicherheit bei der zweiten Messung nach 
Einwirkung der Zuckerlösung dieselbe Stelle wieder zu treffen, wird mit 
dem Okularmikrometer ein bestimmter Meßpunkt fixiert. Dasselbe kann 
durch eine kurze Skizze erreicht werden. 

Als unangenehm, aber unumgänglich wird bei allen Saugkraftmes- 
sungen das Paraffinöl empfunden, weil es schwer ist, die Schnitte vor 
Überführung in Zuckerlösung davon zu befreien. Filtrierpapier, das zu 
diesem Zwecke empfohlen wird, darf nur mit großer Vorsicht benutzt 
werden, da es leicht eine Erhöhung der Saugkraft durch Wasserentzug 
herbeiführt. 

In meinen Versuchen kommen daher die unter Paraffinöl gemessenen 
Schnitte direkt in die Zuckerlösung. Durch Schütteln wird das Paraffinöl 
größtenteils entfernt und schwimmt dann auf der Oberfläche. Die 
Schnitte aber werden durch Überstülpen von Glastrichterchen, die ich 
mir aus einer Glasröhre herstellte, untergetaucht und bleiben so für die 
ganze Einwirkungsdauer allseitig von Lösung umgeben. 

Zur Bestimmung des Wurzelwiderstandes bediene ich mich also fol- 
gender Methode: Die Versuchspflanze, Helianthus annuus, wird bei mög- 
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lichst konstanten Transpirationsbedingungen und wassergesättigtem 
Boden aufgestellt. Durch Wägung wird die Transpirationsgröße be- 
stimmt. Dann erfolgt die Probeentnahme für die Ursprungsche Saug- 
kraftmessung. Bevor die Messung selbst beginnt, wird der Sproß unter 
Wasser abgeschnitten und aufs Potometer aufgesetzt, wo der Abfall der 
Saugung beobachtet werden kann. Während der Messung der Schnitte 
hat dann der Sproß genügend Zeit, seine Saugkraft auf die neuen Ver- 
hältnisse einzustellen. Bringt man dann den in einer Wasserflasche 
steckenden Sproß nochmals auf die Wage, so kann man sich — wenig- 
stens bei schwacher Transpiration — von dem ungefähren Gleichbleiben 
des Wertes überzeugen. 

Wenn die Schnitte von der ersten Messung schon in Zuckerlösung 
überführt sind, findet die zweite Probeentnahme an einem anderen, etwa 
in gleicher Höhe befindlichen Blatt wieder in der beschriebenen Weise 
statt. Es wird dabei darauf geachtet, daß die Entfernung der beiden 
Nerven, zwischen denen das Blattstück herausgeschnitten wird, wieder 
dieselbe ist wie bei der ersten Probeentnahme. 

Nach einer Einwirkungszeit von etwa 40 Minuten werden die Schnitte 
aus der Zuckerlösung herausgenommen und wieder unter Paraffinöl ge- 
messen. Aus der Differenz der Saugkräfte vor und nach Eliminierung 
des Wurzelwiderstandes ergibt sich dann seine Größe für die gegebenen 
Verhältnisse. Gleichzeitig wird, wenigstens bei den Vorversuchen, die 
Pumpmethode zum Vergleich angewendet. 





Vorversuche. 


Die erste Versuchsreihe wurde im Herbst 1927 bei Zimmertranspira- 
tion in der beschriebenen Weise ausgeführt. Nachfolgend die Wiedergabe 
einiger Versuchsprotokolle. 


Versuch a. 23. September 1927: Topfpflanze von Helianthus annuus. Boden 
wassergesättigt. Temperatur des Raumes 18° C, des Bodens 161 /,0 C. 


Bestimmung der Transpirationsgröße 
7.41 Uhr: 2387 200 
8.21 „ 2386 550 
650 = 16,25 mg pro Minute. 


Probenahme für die erste Ursprunasche Saugkraftmessung. Abschneiden 
des Sprosses unter Wasser und Aufsetzen auf das Potometer. Dies beansprucht 
1 Minute. Bei der verwendeten Kapillare entspricht 1 cm auf der Skala etwa 
11 mg H,0. Die ermittelte Transpirationsgröße ließe also pro Minute eine Me- 
niskuswanderung von 1,5cm erwarten. Tatsächlich wird gesaugt: 

5,5 5,5 5,0 5,0 4,0 3,5 3,3 3,2 2,8 2,7 2,5 2,5 2,5 2,2 2,3 2,2 2,1 2,0 2,0 

8...; jetzt bleibt der Wert konstant auf 1,8. 
Probenahme für die zweite Ursprungsche Saugkraftmessung. Ergebnis der 


beiden Messungen: 
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Veränderung der Schnitte in den Zuckerlösungen in Teilstrichen des 





























Okularmikrometers. 
0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A — +45 +34 + 0 -10 — 40 — 90 
B +45 +20 +10 — 40 —25 -75 — 148 


Saugkraft vor Eliminierung des Wurzelwiderstandes bei . . 0,25n = 6,7 Atm. 
Saugkraft nach Eliminierung des Wurzelwiderstandes zwi- 
Bir ee fauugkendisis den ARE 0,2 u. 0,25n = 6,0 „ 
Daraus ergibt sich der Wurzelwiderstand zu . . . . = 0,7 Atm. 


Eine nach Probenahme für die zweite Saugkraftmessung erfolgte Ermittlung 
der Transpirationsgröße ergibt den Wert von 18,8 mg gegen 16,25 mg pro Minute 
vor der ersten Probenahme. 

Der eingekapselte Wurzelstumpf wird gewogen und an die Pumpe ange- 
schlossen 


9.55 Uhr: 2 403 770 
11.25 ,, 2403 500 
270 = 3 mg pro Minute. 
Die vorherige SproBsaugung betrug 16,25 mg pro Minute. 
16,25 x 70 
3x76 
Vorversuch b. 27. September 1927: Bodentemperatur 12°, Zimmertempe- 
ratur 12°. 
Bestimmung der Transpirationsgröße 
7.50 Uhr: 2490 250 
9.15 „ 2489050 
1 200 = 14,1 mg pro Minute. 
Bestimmung der Pumpensaugung 
9.55 Uhr: 2 442 150 
10.25 ,, 2441900 


250 = 8,3 mg pro Minute. 

Saugkraft des Sprosses nach der Pumpmethode 

14,1 x70 

8,3 x 76 
Der Abfall der Saugung wird auf dem Potometer beobachtet: 
9,8 7,2 6,0 5,8 5,2 5,0 4,8 4,7 4,0 4,0 4,0 3,8 3,7 3,4 3,4 3,2 3,0 2,9 2,9 

35:37 24.1.5 BESSER a 

Ergebnis der Saugkraftmessungen nach URSPRUNG und BLum: 


Daraus errechnet sich die Saugkraft des Sprosses zu: =5,0 Atm. 





= 1,56 Atm. 





























Konzentration der Lösung. 
0,1 015 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A +80 +145 +85 +67 —10 — 50 — 90 
B + 32 +25 —30 — 30 — 150 — 297 
A = 7,4 Atm. 
B = 6,0 ” 





A — B = 1,4 Atm. 
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Versuch c. 4. Oktober 1927: Helianthus im Glastopf kultiviert, Boden- und 
Zimmertemperatur: 12° C. 
Bestimmung der irati 
11.05 Uhr: 1 886 850 
11.30 ,, 1886350 
500 = 20 mg pro Minute. 
Bestimmung der Pumpensaugung 
11.55 Uhr: 1876 220 
12.35 „ 1875 850 
370 = 9,2 mg pro Minute. 


20 x 70 
Saugkraft des Sprosses : 92x76 =2,0 Atm. 


Abfall der Saugung auf dem Potometer: 5,5 4,3 3,7 3,0 3,0 2,8 2,5 2,4 
2,2 2,0 2,0 1,9... 1,7. 


Saugkraftmessung nach URSPRUNG und BLUM: 






































0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 
A +150 | +85 +62 +45 +20 +26 — 90 — 185 
B + 60 | +50 +80 +10 — 20 — 40 — 60 _ 
A = 10,3 Atm. 
B= 7,4 ” 


A—B= 2,9 Atm. 
Versuch d. 5. Oktober 1927: Helianthus im Glastopf. Boden- und Zimmer- 
temperatur: 12° C. 
Bestimmung der TranspirationsgréBe 
8.50 Uhr: 1 991 350 
9.50 „ 1990400 
950 = 15,8 mg pro Minute. 
Bestimmung der Pumpensaugung 
10.25 Uhr: 2 003 000 
10.55 „ 2002800 
200 = 6,6 mg pro Minute. 
15,8 x 70 
Saugkraft des Sprosse : GX — 2,2 Atm. 
Abfall der Saugung auf dem Potometer (zwischen Abschneiden und erster 
Ablesung vergehen nur 30 Sekunden): 5 4,5 3,5 2,5 2,3 2,1 2,1 1,9 1,7... 
1,4 1,4. 


Saugkraftmessung nach URSPRUNG und BLum: 
0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 














A _ +146 +120 +75 +42 +34 —22 
+105 
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Ergebnis der Vorversuche. 

Schon der erste Versuch zeigt, daß eine Übereinstimmung der mit den 
beiden Methoden ermittelten Werte, wie sie in den nächsten drei Ver- 
suchen vorhanden ist, nicht ausnahmslos vorkommt. In sechs weiteren 
Versuchen schwankte der Pumpenwert zwischen 1,3 und 10 Atm., 
während die Differenz der Saugkräfte stets 2,8 Atm. betrug. 

Stets ist also nach Eliminierung des Wurzelwiderstandes eine deut- 
liche Erniedrigung der Saugkraft in den Blättern eingetreten. Die Er- 
niedrigung betrug bis auf eine Ausnahme (Versuch vom 23. Sept. 1927) 
mehr als 1 Atm. Damit wäre" also selbst bei niedrigen Zimmer- 
transpirationen das Vorhandensein negativer Drucke in den Leitbahnen 
nachgewiesen. 

Es ist aber zu beachten, daß, abgesehen von dem Versuch a vom 
23. Sept., die Temperatur nur 12° betrug, wobei der Wurzelwiderstand 
sicher größer ist als bei höheren Bodentemperaturen, aber gleichen Tran- 
spirationsgrößen im Sommer. 

Auch vertrugen die Pflanzen auf die Dauer die genannte Temperatur 
nicht. Dies war schon äußerlich durch Einrollen der Blattränder und bei 
den Saugkraftmessungen durch starke Steigerung der durchschnittlichen 
Saugkraft des Blattes zu erkennen. Es sollen daher auch keine allgemein- 
gültigen Schlüsse aus diesen Versuchen gezogen werden. Immerhin aber 
hat sich die beschriebene Methode zur Bestimmung des Wurzelwider- 
standes als brauchbar erwiesen. Die ermittelten Werte sind eher etwas 
zu niedrig als zu hoch, denn bekanntlich erhöht sich die Transpirations- 
größe eines Sprosses nach Abschneiden (Jost 1916). Außerdem könnte 
durch Eindringen von Fremdkörpern durch die Schnittfläche in den Leit- 
bahnen ein Widerstand entstehen, der im Normalzustand nicht vor- 
handen ist. Solehe Widerstände scheinen aber bei Verwendung reinen 
Wassers erst nach vielen Tagen — etwa durch Bakterientätigkeit — auf- 
zutreten. Denn bei den stärksten Transpirationen im Sommer sind unter 
Wasser abgeschnittene Sprosse mehrere Tage völlig straff geblieben. 

Die durch das Abschneiden bedingte Erhöhung der Transpiration ist 
bei gleichbleibenden Außenbedingungen — wenigstens bei geringer Tran- 
spiration — so unbedeutend, daß sie vernachlässigt werden darf. 


Hauptversuche. 

Anders liegen die Dinge bei Anderung der die TranspirationsgréBe 
bestimmenden Faktoren, wie sie bei Versuchen drauBen im Freien leicht 
eintreten kann. Es vergeht ja zwischen erster und zweiter Probeent- 
nahme mindestens 1/, Stunde, und in dieser Zeit kann sich die Trans- 
spirationsgréBe sehr verändert haben. Da aber gerade Untersuchungen 


unter normalen Transpirationsbedingungen von besonderem Interesse 
sind, wird bei solchen Versuchen folgendermaßen verfahren: Anstatt des 
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ganzen Sprosses wird nur ein Blatt unter Wasser abgeschnitten. Dazu 
benutze ich einen kleinen Blechdeckel, der mit einem Einschnitt bis in die 
Mitte versehen ist. An der Stelle, wo das abzuschneidende Blatt inseriert 
ist, wird der Sproß durch den Einschnitt bis in die Mitte des Blechdeckels 
geschoben und mit Plastolin gut abgedichtet. Nun wird der Deckel mit 
Wasser gefüllt und der Blattstiel unter Wasser durchschnitten. Das Blatt 
kommt dann in ein gefüllt bereitstehendes Reagenzgläschen, das nach 
Entfernung des Blechdeckels mit weichem Kupferdraht so an dem Sproß 
befestigt wird, daß das Blatt sich wieder in derselben Lage befindet wie 
vor dem Abschneiden. 

15—30 Minuten danach erfolgt dann gleichzeitig die Probeentnahme 
an einem nicht abgeschnittenen und dem abgeschnittenen Blatte, wobei 
alle oben mitgeteilten Vorsichtsmaßregeln beobachtet werden. 

Die aus den beiden Messungen sich ergebende Differenz der Saugkräfte 
stellt nun freilich nicht den Wurzelwiderstand allein, sondern die Summe 
von Wurzelwiderstand und Leitungswiderstand dar. 

Wenn man aber die Pumpe durch ein 50 cm langes Stengelstück von 
Helianthus (dies entspricht etwa der Entfernung der gemessenen Blätter 
von der Wurzel) saugen läßt, kann man sich an der Menge des geförderten 
Wassers von der geringen Höhe des Leitungswiderstandes im Verhältnis 
zum Wurzelwiderstand überzeugen. Eine Vernachlässigung des Leitungs- 
widerstandes scheint daher berechtigt. 

Bevor ich zu den Versuchen selbst übergehe, möchte ich nochmals 
darauf hinweisen, daß die ermittelten Wurzelwiderstände nicht identisch 
sind mit den Filtrationswiderständen des Wurzelparenchyms. Ein Teil 
der Kraft zur Überwindung des Widerstandes wird ja durch aktive Tätig- 
keit der Wurzel selbst gestellt. Es wird also nur ermittelt, in welcher 
Höhe sich die Saugkraft der Blätter an der Überwindung des Wurzel- 
widerstandes beteiligt. 

Schon mehrere Wochen vor ihrer Verwendung kamen die in Töpfen 
kultivierten Versuchspfianzen von Helianthus annuus auf einen nach 
Siidwesten liegenden Balkon des Institutes, der fast den ganzen Tag von 
der Sonne beschienen war. Da die Pflanzen hier auch dem Wind aus- 
gesetzt waren, entsprachen die Transpirationsgrößen durchaus denen von 
Freilandpflanzen und lagen in dem heißen Sommer von 1928 recht hoch. 

Unter ‚mittlerer Transpiration“ ist eine Stundentranspiration von 
20—25% zu verstehen. Das heißt also (siehe Huser 1925, S. 47), in 
1 Stunde transpirieren die Pflanzen 20—25% ihres Frischgewichtes. 

Dabei war äußerlich keine Spur von Welken zu erkennen, sofern der Bo- 
den wassergesättigt war. Ein Welken bei wassergesättigtem Boden war nur 
zweimal in diesem Sommer zu beobachten. Solche Transpirationsgrößen 
dürften als große Ausnahme gelten. Bei der Wiedergabe der Protokolle 
bringe ich die an diesen Tagen ausgeführten Versuche an erster Stelle. 
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1. Extrem starke Transpiration. 

a) 12. Juni 1928 p. m.: AuBentemperatur 42°; Bodentemperatur durch Ein- 
stellen des Topfes in einen Thermostaten 171/,°; Boden wassergesättigt. Die 
Versuchspflanze beginnend welk. Alle anderen (etwa 40) Pflanzen völlig straff, 
da die Bodentemperatur mit der Außentemperatur steigen konnte. 
































0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 
A — — +156 | +131 +79 +20 -49 | -113 
B +32 +0 — 35 | — 51 — 60 _ Be ei 
A = 13,5 Atm. 
B= 6,7 „ 


A—B= 6,8 Atm. 


b) 16. Juli p. m.: Außentemperatur 42°; Bodentemperatur 181/,0; Boden 
wassergesättigt. Versuchspflanze deutlich welk. Die übrigen 40 Pflanzen be- 
ginnen etwas später auch zu welken. 





0,15 02 0,25 0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 0,55 
































A _ - +154 | +77 | +100 | + 82 | +30 +0 — 68 
B +55 +24 | + 0| -3 | — 24 | -128 a — 
A = 14,3 Atm. 

B= 6,7 ” 


A—B= 7,6 Atm. 
2. Mittlere Transpirationen von 20—25%. 
a) 9. Juli 1928 a. m.: Außentemperatur 32°; Bodentemperatur 20°; Boden 
wassergesättigt. 
Bestimmung der Transpirationsgröße 


9.55 Uhr: 2121 900 
11.10 „ 2114800 


7 100 = 5780 mg pro Stunde. 
Das Frischgewicht beträgt 29 000 mg, daher etwa 20% Transpiration. 


Bestimmung der Pumpensaugung 
11.55 Uhr: 2081 650 
































12.55 „ 2081 200 
850 mg pro Stunde. 
Saugkraft nach der Pumpenmethode: 
5780 x 70 
“350 x76 = 15,2 Atm. 
Nach den Saugkraftmessungen nach URSPRUNG und BLUM: 
0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A — +88 +33 +16 + 0 — 32 
B +32 +15 + 0 — 30 — 54 - 
A = 9,58 Atm. 
B = 6,70 „ 


A — B = 2,88 Atm. 
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b) 12. Juli 1928 a. m.: Bei Sonnenschein AuBentemperatur 28°; Bodentem- 


peratur 181/,° ; Boden wassergesättigt. 


























0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A — +62 _ +41 — 60 - 4 
B +59 +21 —18 —71 — 48 _ 
A = 8,85 Atm. 
B= 6,00 ” 





A—B = 2,85 Atm. 


c) 13. Juli 1928 p. m.: Außentemperatur 35°; Bodentemperatur 20° ; Himmel 
bedeckt. Probeentnahme: 15.40 Uhr. 


























0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A +48 +18 +44 +14 — 19 - 211 
B +34 +12 -13 —34 - 50 - 91 
A = 8,85 Atm. 
B = 6,00 „ 





A — B = 2,85 Atm. 


Die in gleicher Weise aus sieben weiteren Versuchen unter ähnlichen Bedin- 
gungen erlangten Ergebnisse lauten: 








A (in Atm.) B (in Atm.) A-B (in Atm.) Pumpwert in Atm. 

8,85 4,62 4,23 24,8 
7,41 5,29 2,12 17,0 
8,85 6,00 2,85 
8,13 6,00 2,13 

10,31 6,00 4,31 
9,58 6,70 2,88 
8,13 6,00 2,13 











Der Durchschnitt beträgt 2,9 Atm. 
3. Schwachere Transpirationen im Zimmer. 
a) 26. Juli 1928: Zimmertemperatur 24° ; Bodentemperatur 181/,°; Witterung 
sonnig; Boden wassergesättigt. 
Bestimmung der Transpirationsgröße 
3.50 Uhr: 1671000 
4.50 „ 1670300 
700 mg pro Stunde. — Frischgewicht 12 000 mg; 
TranspirationsgrôBe etwa 6% des Frischgewichtes. 


Bestimmung der Pumpensaugung 








4.55 Uhr: 1 658 100 
5.55 „ 1657900 
200 mg pro Stunde. 
700 x 70 


Saugkraft nach der Pumpenmethode: = 8,2 Atm. 


200 x 76 
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Ergebnis der Saugkraftmessungen : 
0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 0,4 
A — +65 +23 + 9 — 12 — 23 — 89 
B +25 +21 -13 — 25 — 44 _ 2 
A = 7,41 Atm. 
B = 4,62 „ 


A — B = 2,79 Atm. 


b) 10. Juli 1928: Witterung regnerisch; Zimmertemperatur 19; Bodentem- 
peratur 189. 
Bestimmung der Transpirationsgröße 
9.10 Uhr: 1 903 800 
9.50 „ 1 903 200 
600 = 900 mg pro Stunde. 
Das Frischgewicht beträgt etwa 32 000 mg; die Transpiration danach etwa 
3% des Frischgewichtes. 
Bestimmung der Pumpensa: 
10.33 Uhr: 1 871 670 
11.33 „ 1871400 


270 mg pro Stunde. 


900 x 70 
Saugkraft nach der Pumpmethode: 370x716 — 8,07 Atm. 








Ergebnis der Saugkraftmessungen : 





























0,06 0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 
A — +90 +69 +60 +7 -12 -19 
B +108 +84 +40 +5 -18 — 46 — 
A = 7,41 Atm. 
B= 6,00 ” 


A — B = 1,41 Atm. 
c) 31. Juli 1928: Ganz schwache Transpiration bei geschlossenem Fenster. 
Zimmertemperatur 18°; Bodentemperatur 18°; Boden wassergesättigt. 
Transpiration pro Stunde . . . 200 mg (Transpirationsgröße etwa 1! /.%). 
Pumpensaugung pro Stunde . . 140 ,, 


Benghrat mach der Pampascthiolé: EXT „ 18 At 
aug t nach der Pumpme e 10x76 ~ » m. 


Ergebnis der Saugkraftmessungen: 























0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 
A _ +15 — 20 — 23 — 48 
B +15 + 0 — 20 —30 
A = 4,62 Atm. 
B = 3,95 „ 


A — B = 0,67 Atm. 


Pianta Bd. 10. 
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4. Abfall der Saugkraft bei Ausschaltung der Transpiration. 6. Juli 1928: 
Transpiration im Zimmer bei geöffnetem Fenster; Witterung regnerisch. Probe- 
entnahme 8.40 Uhr. 























0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 
+64 +21 +15 -5 —20 
Saugkraft: 6,00 Atm. 


Dieselbe Pflanze kommt in den feuchten (mit nassem Filtrierpapier ausge- 
legten und in einem wassergefüllten Untersatz stehenden) Glaskasten. 1 Stunde 
später (9.45 Uhr) Probeentnahme für eine neue Saugkraftmessung. 





0,05 0,1 0,15 0,2 0,25 0,3 
+26 +29 | +15 -3 -6 —29 
Saugkraft: 4,62 Atm. 
12.00 Uhr erneute Probeentnahme: 


0,05 0,1 0,15 0,2 0,25 
+20 +8 +21 — 19 — 28 
Saugkraft: 4,62 Atm. 
3.00 Uhr nochmalige Wiederholung der Saugkraftmessung : 
0,05 0,1 0,15 0,2 
+42 +16 +15 11 

Saugkraft: 4,62 Atm. 
9. Juli: Die stark guttierende Pflanze wird auf ihre Saugkraft untersucht: 




































































0,05 0,1 0,15 0,2 
+47 +0 —57 —105 
Saugkraft: 2,64 Atm. 
5. Steigerung des Wurzelwiderstandes durch Erniedrigung der Bodentem- 


auf 0°. 
a) Bei Zimmertranspiration. Zimmertemperatur 24°; Bodentemperatur seit 
24 Stunden auf 0° (Topf in schmelzendem Eis). Die Pflanze ist eben sichtbar welk. 
Eine Vergleichspflanze ergab bei gleichzeitiger Messung die unter 3 a mitgeteilten 
Werte von 
A = 7,41 Atm. 
B= 4,62 2”? 
A—B = 2,79 Atm. 


Die Pflanze mit einer Bodentemperatur von 0° lieferte folgendes Ergebnis: 





0,3 0,35 0,4 0,45 0,5 
+51 +24 +18 -78 -121 


A = 11,89 Atm. 
B= 462 „ (aus 3 a entnommen) 


A—B= 7,27 Atm. 


























tii 
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b) Bei Transpiration im Freien. Außentemperatur 20°; Bodentemperatur 0°; 
Himmel. 9.00 Uhr kommt der Topf in Eis, 9.45 Uhr ist die Pflanze 
schon welk, 11.15 Uhr erfolgt die Probenahme. 















































0,4 0,45 05 0,55 0,6 0,7 
A +84 +69 +15 —18 —25 -15 
0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 
B +20 +0 —11 — 33 — 40 
A = 15,15 Atm. 
B= 5,29 ,, 





A—B= 9,86 Atm. 


15.00 Uhr, nachdem die Sonne daraufgeschienen hat: Außentemperatur 270; 
Bodentemperatur 0°. Wiederholung der Saugkraftmessung : 























0,5 0,6 0,7 0,8 0,9 10 
+76 +30 +37 +0 -16 — 66 
A = 25,53 Atm. 
B= 6,00 ” 





A — B = 19,53 Atm. 


c) 27. Juli 1928: Versuchspflanze steht seit 9.00 Uhr in schmelzendem Eis. 
AuBentemperatur 36°; SproB stark besonnt; Bodentemperatur 0°. Probenahme 
































15.00 Uhr. 
0,8 0,9 1.0 1,1 1,2 
A +80 +68 +23 — 101 — 83 
0,15 0,2 0,25 0,3 0,35 
B +20 +13 —9 — 33 —5l 
A = etwa 38,0 Atm. 
B= 6,0 „ 
A—B= 32,00 Atm. 


Ergebnis der Hauptversuche. 


In den Versuchen 1—3 wurden die Pflanzen bei gleichen Verhält- 
nissen im Boden verschiedenen Transpirationsbedingungen ausgesetzt. 
Die in Anwendung gebrachte Methode gestattete eine quantitative Be- 
stimmung der vom SproB auf die Wurzel ausgeiibten Saugungen, oder 
wenn man so will, die Ermittlung des Wurzelwiderstandes, soweit ihn die 
Saugungen des Sprosses zu überwinden haben. Es konnte gezeigt werden, 
daß mit der Transpirationsgröße der Widerstand steigt: 


Transpiration Widerstand der Wurzel 
12 /2% 0,67 Atm. 
3% 1,41 ,, 
6% 2,79 ,, 
20% 2,85 ,, 








416 E. Kôhnlein: Über die Höhe des Wurzelwiderstandes und die Bedeutung 


Bei schwächeren Transpirationen (1:/,—6%) ist die Zunahme des 
Wurzelwiderstandes proportional der TranspirationsgréBe. Aber bei 
weiterer Steigerung der TranspirationsgréBe (von 6 auf 20%) nimmt der 
Widerstand nur ganz unwesentlich zu. Hiermit ist also die Annahme, die 
auf Grund der Pumpversuche von Jost ausgesprochen wurde, bestätigt: 
Eine höhere Saugung hat eine andere, unproportional günstigere Wir- 
kung als eine niedrigere. Da die Versuche mit Helianthus, bei denen ab- 
wechselnd Saugungen von 70 und 35cm Hg auf die Wurzelstümpfe ein- 
wirkten, dem zu widersprechen schienen, kam ich zu der Annahme, die 
Wurzel von Helianthus reagiere erst auf wirklich negative Drucke, wie 
wir sie experimentell nicht erzeugen können, in dem geforderten Sinne. 
Auch diese Auffassung scheint berechtigt zu sein, denn erst bei Saugungen 
von 2,8 Atm. scheint eine derartige Aktivität in der Wurzel ein- 
zusetzen, daß mit einer nur wenig höheren Saugkraft das Drei- bis Vier- 
fache geleistet werden kann. Wäre die „Wurzeltätigkeit‘‘ nicht vor- 
handen, so müßten trotz wassergesättigtem Boden Helianthus- Pflanzen 
schon bei etwa 15%iger Transpiration welk sein. Bei Annahme von Pro- 
portionalität müßten wir für eine 15%ige Transpiration einen Wurzel- 
widerstand von etwa 7 Atm. erwarten. Da die Filtration durch das 
Parenchym des Blattes weitere 6 Atm. beansprucht, kämen wir auf eine 
durchschnittliche Saugkraft von 13 Atm. im Blatte, und dabei ist er- 

stets ein deutliches Welken zu beobachten. Helianthus 
würde demnach selbst bei bedecktem Himmel im Freien aus dem Welk- 
sein nicht herauskommen. In Wirklichkeit aber finden wir in der prallen 
Sonne bei Transpirationsgrößen von 20—25% die Pflanzen noch völlig 
straff, die durchschnittliche Saugkraft der Blätter zwischen 8 und 9 Atm. 
Erst wenn die Transpiration extrem gesteigert wird, wie dies im 
Sommer 1928 nur zweimal der Fall war (leider unterblieb dabei die Be- 
stimmung der Transpirationsgröße), kann ein Welken beobachtet werden, 
und der Wurzelwiderstand beträgt dann etwa 7 Atm. 

Bei Steigerung der Transpiration wächst der Widerstand der Wurzel 
zunächst proportional der Transpirationsgröße, innerhalb der mittleren 
Transpirationsgrößen nimmt er nur unwesentlich zu, erfährt aber bei 
weiterer Steigerung der Transpiration über das gewöhnliche Maß hinaus 
eine starke Erhöhung. Die graphische Darstellung muß demnach eine 
Kurve von S-Gestalt ergeben, wie dies bei Unkenntnis der Transpirations- 
größe im extremen Falle in Abb. 2 nur angedeutet werden konnte. 

Wenn wir nun einmal die Werte ins Auge fassen, die für B als den 
Filtrationswiderstand des Blattes ermittelt wurden, so können wir die 
Feststellung machen, daß die Unterschiede erstaunlich gering sind. Für 
die stärkste Transpiration haben wir 6,7 Atm., für die schwächste 
4,6 Atm. gefunden, wobei sich die Transpirationen etwa wie 20:1 ver- 
hielten. 
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Nun ist bekanntlich der Filtrationswiderstand abhängig von der Tem- 
peratur, und zwar sinkt er mit steigender Temperatur. In meinen Ver- 
suchen war mit einer Erhéhung der Transpiration stets auch eine Stei- 
gerung der Temperatur verbunden. Es ist daher nicht ausgeschlossen, 
daB aus diesem Grunde der Widerstand bei geringer Transpiration ver- 
haltnisma Big hoch, bei starker Transpiration verhältnismäßig niedrig war. 

Versuche, bei denen die Transpiration bei konstanter Temperatur ge- 
steigert werden müßte, hätten den Beweis zu erbringen, ob sich auch im 
Blatt ähnlich Vorgänge wie in der Wurzel abspielen, mit anderen Worten, 
ob auch hier höhere Saugungen verhältnismäßig höheren Effekt haben 
als niedrigere. - 

Die relativ hohe Saugkraft im schwach transpirierenden Blatt erregte 
meine Bedenken bezüglich der Richtigkeit der angewendeten Methode. 

Es könnten ja 
beim Durchschneiden 
des Blattstieles — et- 
wa durch Eindringen 
von Plasmateilen an- 
geschnittener Zellen 
in die Gefäße — Wi- 
derstände entstehen, 
die in der intakten 
Pflanzenichtvorhan- 
den waren. DaBtrotz- 
dem bei sämtlichen 
Versuchen am ab- , 
geschnittenen Blatt Abb. 2. Abhängigkeit des Wurzelwiderstandes von der 
eine Erniedrigung der aa à 
Saugkraft eintrat, könnte nur beweisen, daß der neue Widerstand jeden- 
falls geringer ist als der der Wurzel. Seine Existenz war deswegen noch 
nicht ausgeschlossen. Der unter 4 mitgeteilte Versuch sollte diese Frage 
klären. Die zunächst schwach transpirierende Pflanze hat im Blatt eine 
durchschnittliche Saugkraft von 6 Atm. Durch Einstellen der Pflanze in 
einen feuchten Glaskasten wird, soweit das möglich ist, die Transpiration 
ausgeschaltet. Nach einer Stunde ist die Saugkraft auf 4,6 Atm. gesunken 
und bleibt, wie durch zwei Wiederholungen der Saugkraftmessung festge- 
stellt wird, die nächsten 6 Stunden konstant auf diesem Wert. 

Wenn damit der Nachweis erbracht ist, daß selbst bei weitgehender 
Reduzierung der Transpiration derartige Saugkräfte an der intakten 
Pflanze erhalten bleiben, so können die erstaunlich hohen Saugkräfte ab- 
geschnittener, schwach transpirierender Blätter als normal angesehen 
werden. 

An der stark guttierenden Pflanze wurde nach 3 Tagen nochmals eine 





Transp. 
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Saugkraftmessung ausgeführt. Ich war überrascht, trotz der starken 
Guttation eine Saugkraft von 2,6 Atm. zu finden. 


Wenn bei Wasserausscheidung noch Saugkräfte nachgewiesen werden 
konnten, so ließ sich das nur damit erklären, daß das Blatt bei der Aus- 
scheidung aktiv tätig ist. Dafür sprach auch der Umstand, daß nicht 
nur die Blattzähne, wo die Epitheme liegen, sondern auch die ganzen 
Blattflächen naß waren. Mit dem Horizontalmikroskop konnte dann be- 
obachtet werden, daß fast alle Haare mehrere kleine Wassertröpfchen 
trugen. Wir haben es hier also mit Trichomhydathoden zu tun, die, wie alle 
wassersezernierenden Zellen, als Saug- und Druckpumpen funktionieren. 
Da von hier ausein ständiger, wenn auch geringer Wasserstrom durch das 
Blatt gesaugt wird, können sich die Zellen niemals im Zustande voller 
Sättigung befinden;.es resultiert also eine Saugkraft, wie wir sie bei der 
Messung nachgewiesen haben. Die Höhe dieser Saugkraft von 2,6 Atm. 
bei einem so minimalen Filtrationsstrom macht uns die auf den ersten 
Blick so hoch erscheinenden Werte bei schwacher Transpiration völlig 
glaubhaft. 

Daß aber die Saugkraft bei schwach transpirierenden abgeschnittenen 
Blättern nur wenig niedriger gefunden wird als bei den stärksten Tran- 
spirationsgrößen, dies legt, wie gesagt, den Gedanken nahe, es handle sich 
im Blatt um ähnliche Dinge wie in der Wurzel. Die Annahme URSPRUNGS 
vom Vorkommen polarer Saugkräfte auch innerhalb der Blattzellen 
würde gut damit übereinstimmen. 

Da diese Vorgänge in der Wurzel vitaler Natur sind, dürften sie, wie 
alle Lebensvorgänge, an eine gewisse Temperatur gebunden sein. 

Es wurde nun in 5 versucht, die Wurzeltätigkeit durch Erniedrigung 
der Temperatur auf 0° auszuschalten. Schon seit Sacus ist ja die Er- 
höhung des Wurzelwiderstandes durch Temperaturerniedrigung bekannt, 
und das rasche Welken der Pflanzen im Frühjahr wird auf die niedrige 
Bodentemperatur zurückgeführt. Bope (1921) konnte im Pumpversuch 
eine deutliche Abhängigkeit des Filtrationswiderstandes der Wurzel von 
der Temperatur nachweisen. URSPRUNG (1925) hat schließlich eine sehr 
erhebliche Steigerung der Saugkraft bei Erniedrigung der Bodentempera- 
tur festgestellt. 

Es war demnach gar nicht anders zu erwarten, als daß schon bei ver- 
hältnismäßig schwacher Transpiration hohe Wurzelwiderstände ermittelt 
würden, wenn die Bodentemperatur auf 0° gesenkt wird. 

Wenn wir aber bei dieser Temperatur eine Ausschaltung der Wurzel- 
tätigkeit annehmen, muß bei Steigerung der Transpirationsgröße un- 
gefähr proportional derselben auch der Wurzelwiderstand steigen. 

Während bei normaler Bodentemperatur der Unterschied der Wurzel- 
widerstände bei schwächerer (6%) Transpiration und mittlerer (etwa 20%) 
Transpiration kaum nachweisbar ist, finden wir bei 0° Bodentemperatur 
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im ersten Falle einen Wert von 7 Atm., im zweiten Falle einen solchen 
von 19 Atm. Bei weiterer Steigerung der Transpiration wird ein Wert 
von etwa 32 Atm. erlangt. 

Wir haben es also tatsächlich mit einer der Transpirationsgröße etwa 
proportionalen Steigerung des Wurzelwiderstandes zu tun, wie dies bei 
Ausschaltung der Wurzeltätigkeit zu erwarten war. DaB diese Proportio- 
nalitat bei normaler Bodentemperatur nicht vorhanden ist, ist, wie wir 
oben feststellen konnten, von groBer Wichtigkeit. 

Jedenfalls kann von der aktiven Wurzeltatigkeit als einer ,,unwesent- 
lichen Begleiterscheinung* bei der‘ Wasserversorgung nicht mehr die Rede 
sein, vielmehr scheint die Annahme berechtigt, die Lebenstatigkeit der 
Wurzelzellen sei von fundamentaler Bedeutung fiir den Wasserhaushalt 
der Pflanzen. Dieselben Versuche aber, die zu diesem Ergebnis geführt 
haben, zeigen eindeutig, daB schon bei mittleren TranspirationsgréBen, 
wie sie tagtäglich vorkommen, negative Drucke in den GefäBen herrschen. 
Damit ist also neben einer Aktivität in der Wurzel die Kohasionswirkung 
in den Leitbahnen nachgewiesen. 

Beim Abschneiden gewelkter Pflanzen vom Wurzelsystem konnte, 
wenn es unter Wasser geschah, eine fast momentan einsetzende Turgor- 
steigerung in den Blättern mit bloBem Auge beobachtet werden. Nach 
einigen Minuten waren sehr welke Sprosse wieder völlig straff. 

Das momentane Straffwerden unter Wasser abgeschnittener, welker 
Blätter zeigt, daß die Filtration auch durch Parenchym über sehr kurze 
Strecken weg sehr rasch vor sich gehen kann (vgl. auch die sofort 
einsetzende Blutung bei Wasserzufuhr in trockene Böden). Aber unter- 
stützt wird das rasche Wiederstraffwerden sicher durch das Vorhanden- 
sein kohärenter Wasserfäden. 

Daß die Pflanzen hohe Kohäsionszüge längere Zeit aushalten können, 
ohne daß nennenswerte Widerstände durch Eindringen von Luft in die 
Gefäße entstehen, geht daraus hervor, daß die welksten Pflanzen der 
Eisversuche bei Erhöhung der Bodentemperatur wieder völlig straff wur- 
den und sich in der Folgezeit in nichts von den übrigen Pflanzen unter- 
schieden. Auch Potometerversuche, die ich mit welken Sprossen aus- 
führte, sprechen eindeutig für die Kohäsion des Wassers in den Gefäßen. 
Das Protokoll eines dieser Versuche sei mitgeteilt: 

Der abgeschnittene Sproß einer Helianthus- Pflanze ist durch 12stün- 
diges Auslegen in Luft stark gewelkt. Nach Erneuerung der Schnitt- 
fläche, wobei nur die eingetrocknete Schicht von etwa 2 mm entfernt 
wird, kommt er aufs Potometer. 


Pro Minute gesaugte Menge in Zentimetern der verwendeten Kapillare; 1 cm 
= 11 mg. 1,6 1,3 1,2 1,3 1,1 1,1 1,1. Nun um 1 cm unter Wasser gekürzt 
und aufgesetzt: 6,3 5,7 4,7 4,3 3,9 3,7 3,5 3,3 3,1 3,0 2,9 2,9. Nochmals 1 cm 
gekürzt: 12,5 10,0 8,3 7,1 6,8 6,0 5,5 5,3 5,0 4,8 4,4 4,3. Nochmals 1 cm 
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gekürzt: 24,02 19,0 14,5 12,0 10,3 8,8 8,0 7,2 6,9 6,9 6,0 5,5 4,8 4,9. Noch- 
mals um 2cm gekürzt: 50,0° 37,0 30,0... 17,0 16,0 14,5 12,4 10,7 9,5 9,5 
8,5 8,0 8,0 7,8 7,6 7,0 6,8 6,8 6,8 6,8. 11/, cm gekürzt: 24,0 21,0 18,0 17,0 
16,2 14,2 12,5 11,5 10,5 10 10 8,4 7,4 7,6 7,6 7,5 7,2 7,0 6,7. Nochmals 
L/, cm gekürzt: 16,0 15,0 14,0 12,5 12,5 12,0 11,0 11,0 10,5 10,0 9,3 8,2 9,0 
of à - 5,5 5,5 5,5 5,0 5,0. 2cm gekürzt: 7,5 7,5 7,0 7,0 6,5 6,4 6,3 6,3 

Die Luft ist während der 12 Stunden von der Schnittfläche her in das 
Innere der Leitbahnen eingedrungen. Aber selbst bei häufig wieder- 
holtem Kürzen unter Wasser finden wir immer wieder neuen Anschluß 
an kohärente Wasserfäden, was sich in der anfänglichen Erhöhung und 
dem darauf einsetzenden Abfall der Saugung bemerkbar macht. 

Da schon beim ersten Aufsetzen auf das Potometer ein solcher Abfallzu 
beobachten ist, nachdem nur etwa 2 mm entfernt worden sind, scheinen 
kohärente Fäden bis knapp zur Schnittfläche erhalten zu bleiben, worauf 
auch das Wiederstraffwerden in Luft gepflückter und gewelkter Pflanzen 
beruhen dürfte. 

Beim fünften Aufsetzen ist der Maximalwert erreicht. Der Anschluß 
an die meisten Fäden ist gegeben. Gleichzeitig erfolgt, mit bloßem Auge 
sichtbar, das völlige Straffwerden des Sprosses. 

Noch dreimal ist ein deutlicher Abfall der Saugung zu beobachten, 
aber der Anfangswert wird mit jedemmal geringer. Viel weiter als etwa 
10 cm scheint demnach die Luft bei dieser Pflanze nicht in die Leitbahnen 
eingedrungen zu sein. 

Jeder Abfall der Saugung ist auf die Entspannung der frisch an- 
geschnittenen Fäden zurückzuführen, wobei der ursprünglich negative 
Druck sich in positiven verwandelt. Wenn nun nach erneutem Kürzen 
siebenmal ein solcher Abfall beobachtet wurde, so erhält damit die An- 
nahme von der Existenzmöglichkeit großer Druckunterschiede innerhalb 
der Leitbahnen eine neue Stütze. 

Alle derartigen Beobachtungen sprechen für das Vorhandensein von 
Kohäsionsspannungen in den Leitbahnen, wie sie denn auch quantitativ 
durch vergleichende Saugkraftmessungen nach Ursprung und BLum nach- 
gewiesen werden konnten. Die dabei gefundenen Werte stimmen mit 
denjenigen, die RENNER 1912 an Freilandpflanzen mit der Pumpmethode 
ermittelt hat, größenordnungsmäßig überein. 

Über die Mitwirkung lebender Zellen bei der Hebung des Wassers im 
Stengel wurden keine eigenen Versuche angestellt. Auf Grund der von 
SCHMUCKER (1928) ausgeführten Narkotisierungsversuche muß die Be- 
teiligung pumptätiger Zellen bei der Hebung dos Wassers abgelehnt 
w 

ı Pflanze beginnt straffer zu werden. 

2 Schon bedeutend straffer, manche Blätter noch schlaff. 

3 Plötzlich alles straff. 
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Für den Wassertransport innerhalb der Leitbahnen ist also allein die 
Kohäsion der Faden verantwortlich zu machen, die eine Ubertragung der 
Blattsaugkräfte bis auf die Wurzel gestattet. Hier aber haben diese Saug- 
krafte, wenn das Verhalten von Helianthus verallgemeinert werden darf, 
keinen völlig passiven Widerstand zu überwinden, sondern ihre Wirk- 
samkeit wird durch eine aktive Wurzeltätigkeit unterstützt. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die zur Prüfung der Pumpmethode an Wurzelstiimpfen aus- 
geführten Versuche zeigen trotz Berücksichtigung aller Vorsichtsmaß- 
regeln eine zu große Schwankung der Werte bei konstanten Außen- 
bedingungen. Die bei starker Transpiration ermittelten Werte sind be- 
stimmt zu hoch. 

2. Die Jostsche Annahme einer Unproportionalität zwischen Saugung 
und Filtrationsstrom wird durch Einwirkung verschiedener Saughöhen 
auf Wurzelstümpfe von Helianthus annuus, Phaseolus multiflorus, Coleus 
hybridus und Tropaeolum majus geprüft. Während Coleus im Sinne von 
Jost reagiert, ist dies bei Helianthus und Phaseolus nicht der Fall. T'ro- 
paeolum verhält sich unregelmaBig. 

Da aber die Ergebnisse der Pumpversuche eine unproportional héhere 
Wasserförderung bei stärkeren Saugungen erwarten lassen, wird die An- 
nahme gemacht, bei den negativ reagierenden Pflanzen stelle sich erst 
auf höhere Saugungen (experimentell nicht erzeugbare negative Drucke) 
hin ein Reizzustand in den Wurzelzellen ein, der einen geringeren Wider- 
stand bedingt. 

3. Für Tropaeolum gelingt der Nachweis einer Steigerung der Blu- 
tung um 74% nach vorübergehender Einwirkung der Pumpensaugung. 

4. Dagegen haben Versuche, auch für die Sproßsaugung eine der- 
artige Reizwirkung nachzuweisen, wegen der großen individuellen Unter- 
schiede in der Blutungsmenge bis jetzt noch zu keinem endgültigen Re- 
sultat geführt. 

5. Eine zweite Methode zur Bestimmung der vom Sproß auf die 
Wurzel ausgeübten Saugkräfte führt ebenfalls zu Werten, die zu hoch 
sind. Es wird dabei aus einer teilweisen Umkehr des Transpirations- 
stromes, die durch Einwirkung von Zuckerlösungen bestimmter Saug- 
kraft auf das Wurzelsystem herbeigeführt ist, auf die Saugkraft des trans- 
spirierenden Sprosses geschlossen. Der Wert, der die quantitative Um- 
kehrung des Blutungsstromes veranlaßt, muß dabei berücksichtigt werden. 

6. Die Sistierungswerte liegen mit 2—2,5 Atm. durchweg höher als 
die seither manometrisch gemessenen Wurzeldrucke krautiger Pflanzen. 

7. Da die Sistierung der Blutung nur den halben Wert beansprucht 
wie ihre quantitative Umkehrung, so scheint der Filtrationswiderstand 
des Wurzelparenchyms in beiden Richtungen gleich zu sein. 
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8. Eine dritte Methode zur Ermittlung der vom Sproß auf die 
Wurzel ausgeübten Saugungen erweist sich als brauchbar. Die Saug- 
kräfte der Blätter werden vor und nach Eliminierung des Wurzelwider- 
standes nach der Methode von URSPRUNG und BLUM gemessen. Aus ihrer 
Differenz ergibt sich die gesuchte Größe. 

Die so ermittelte Saugkraft zeigt zunächst (mit 0,7—2,8 Atm.) 
einen der Transpirationsgröße (von 1'/.—6% des Frischgewichtes in 
1 Stunde) proportionalen Anstieg, nimmt aber bei weiterer Erhöhung der 
Transpiration (auf 20%) nur unwesentlich zu und wächst bei extremer 
Steigerung der Transpiration schließlich sehr stark (7 Atm.). Die mini- 
male Zunahme der Saugkraft bei einer so erheblichen Vergrößerung 
des Wasserstromes (von 6- auf 20%ige Transpiration) ist nur erklärlich, 
wenn man ein gleichzeitiges Einsetzen der aktiven Wurzeltätigkeit an- 
nimmt. 

9. Da diese Reaktion erst eintritt, wenn die Saugung einen Wert von 
2,8 Atm. erreicht hat, scheint die obige Annahme, daß erst negative 
Drucke einen solchen Reizzustand in den Wurzelzellen von Helianthus 

10. Es wird gezeigt, daß selbst bei wassergesättigtem Boden ein 
dauerndes Welksein stark transpirierender Helianthus-Pflanzen nur 
durch eine einsetzende Wurzeltätigkeit verhindert werden kann. 

11. Bei Ausschaltung der Wurzeltätigkeit durch Erniedrigung der 
Bodentemperatur auf 0° steigt die auf die Wurzel entfallende Saugkraft 
proportional der Transpirationsgröße bis auf 32 Atm. 

12. Vitale Vorgänge bei der Filtration des Wassers durch das Par- 
enchym der Wurzel können somit als erwiesen gelten. Dasselbe wird für 
das Parenchym des Blattes als nicht unwahrscheinlich hingestellt. 

13. Durch den quantitativen Nachweis negativer Drucke im Innern 
der Leitbahnen bei gewöhnlichen Transpirationsgrößen ist die Kohäsion 
der Wasserfäden auf eine neue Weise bestätigt. 

14. Auch Potometerversuche mit gewelkten Helianthus-Sprossen 
zwingen zur Annahme der Kohäsion. 

15. Nach den gemachten Erfahrungen ist für eine genügende Wasser- 
versorgung der Pflanzen das Zusammenwirken von Sproßsaugung und 
aktiver Wurzeltätigkeit verantwortlich zu machen. 


Am Schlusse meiner Arbeit möchte ich meinem hochverehrten Lehrer, 
Herrn Prof. Dr. RENNER, der mir die Durchführung dieser Unter- 
suchungen durch entgegenkommendste Bereitstellung der Institutsmittel 
ermöglichte, für seine Anregung zu dieser Arbeit und das stets bewiesene 
rege Interesse an ihrem Fortgang besonders danken. 
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ÜBER DAS VERHALTEN DER MEMBRANEN 
VON PFLANZENHAAREN ZU ORGANISCHEN FARBSTOFFEN. 
Von 
A. Tu. Czasa 
(Berlin). 
Mit 2 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 26. Januar 1930.) 


In seiner Arbeit über die PorengréBen von pflanzlichen Zellmem- 
branen sucht FRENZEL aus Farbeversuchen mit verschiedenen Pflanzen- 
haaren Anhaltspunkte zu gewinnen für die Beurteilung der Größe der in 
der Außenmembran vorhandenen Poren. Soweit sich aus der Arbeit er- 
sehen läßt, sind je sechs saure und basische Farbstoffe geprüft worden. 
In kleinen Schälchen wurden Blattschnitte mit Haaren in die Farblö- 
sungen eingelegt. Nach Verlauf einer längeren Reihe von Stunden fand 
mikroskopische Prüfung der Haare auf ihre Anfärbung hin statt. Als 
Ergebnis dieser Versuche faßt FRENZEL folgendes zusammen: 

„Versuche mit Farbstoffen zeigten, daß basische Farbstoffe trotz 
ihres hohen Molekulargewichtes (im Minimum 212, im Maximum 613) 
und ihres vermutlich großen Molekularvolumens in die Membranen der 
Haare einzudringen vermögen. Vielleicht liegt Lösung in den fettartigen 
Substanzen der Kutikula vor. Man müßte dann annehmen, daß die von 
Lipoiden eingenommenen Räume größere Ausdehnung haben, als die 
zwischen ihnen liegenden, vom Wasser erfüllten Kanäle, durch die die 
Salze, Zucker usw. wandern. Die Permeationsgeschwindigkeit nimmt 
mit zunehmendem Molekulargewicht ab. Die sauren Farbstoffe unter- 
scheiden sich von den basischen dadurch, daß sie die Haare von außen 
nicht zu färben vermögen. Da sie in Lipoiden nicht oder nur spuren- 
weise löslich sind, kann man annehmen, daß ihnen aus diesem Grunde der 
Weg, den die basischen Farbstoffe nehmen, versperrt ist. Die Bahnen der 
Zucker und Salze können sie infolge ihres hohen Molekulargewichtes 
nicht benutzen.“ 

Die hier vertretene Auffassung steht im Widerspruch zu den Ergeb- 
nissen, die über das Verhalten kutinisierter Zellmembranen bei Land- 
pflanzen gegenüber organischen Farbstoffen in einigen einschlägigen Un- 
tersuchungen gewonnen wurden. Sie besagt ferner gerade das Gegenteil 
von experimentellen Befunden, die ich in bislang unveröffentlichten 
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Untersuchungen an Pflanzenhaaren im Winter 1923/1924 erhalten habe, 
und sie enthält endlich Widersprüche gegen die vom Verfasser selbst fest- 
gestellten Tatsachen. An Hand einiger Ergebnisse aus meinen früheren 
Versuchen werde ich daher im folgenden versuchen, die Widersprüche 
aufzuklären. 

Eigene Untersuchungen. 

Vorausschicken möchte ich zunächst, daß meine Versuche ursprüng- 
lich in ganz anderer Absicht als diejenigen FRENZELS angestellt wurden. 
Durch einen Zufall wurde ich auf das eigenartige Verhalten der Haare 
in Farblösungen aufmerksam. Ich verfolgte die Erscheinung weiter, ohne 
aber bis heute die Versuche bis zu dem mir im Laufe der Arbeiten ge- 
steckten Ziele technisch fortsetzen zu können. So blieben sie seit dem 
Frühjahr 1924 liegen. 

Meine Versuche wurden hauptsächlich mit den Pappushaaren von 
Helichrysum bracteatum unternommen. Parallelversuche mit einer großen 
Zahl anderer Haare, die in Tabelle 1 zusammengestellt sind, ließen aber 
grundsätzliche Übereinstimmung im Verhalten aller dieser Organe er- 
kennen, obwohl im einzelnen Abweichungen festgestellt werden können, 
auf die weiter unten (S. 450) zurückzukommen sein wird. 

Legt man Haare von Helichrysum bracteatum, vorsichtig von der 
Achäne abgetrennt, möglichst wenig berührt, z. B. in eine 0,1%ige 
wäßrige Methylenblaulösung ein, so zeigt sich nach Verlauf von 24 bis 
48 Stunden etwa folgendes: Ein Teil der Haare ist in ganzer Ausdehnung 


Tabelle 1. Die zu den Farbstoffversuchen verwendeten Haare. 


Pappushaare Samenhaare 
Erigeron glabellus Epilobium angustifolium 
Helichrysum bracteatum on hirsutum 
Leontodon hastilis = montanum 
Scorzonera laciniata is origanifolium 
Senecio vulgaris pr’ parviflorum 
Solidago virgo aurea 
Taraxacum officinale Haare der Spreuschuppen 
Tussilago farfara Centaurea jacea 

Wollhaare Deckhaare 
Verbascum thapsiforme Borrago officinalis 
Verbascum thapsus Lupinus albus (Blatter) 
Stachys argentea Coleus Rehneltianus 

Arabis alpina 

Dr üsenhaare 
Primula obconica 

a sinensis 


intensiv blau gefärbt, ein anderer dagegen nur sehr blaB, und endlich ein 
weiterer Teil ist überhaupt nicht gefarbt. Wiederholt man die Versuche, so 
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zeigen sich sehr weitgehende Abweichungen in den Mengenverhältnissen 
jener Gruppen. Gelegentlich einmal sind alle Haare gefärbt, selten ein- 
mal überhaupt keines. Das gleiche Ergebnis kann man bei sehr ver- 
schiedenen Farbstoffen erhalten, in denen es überhaupt zu einer Farbung 
der Haare kommt. 

Ehe diese Farbeerscheinungen näher untersucht werden können, muß 
das Verhalten der Haare überhaupt einmal analysiert’ werden. Da es 
sich in den meisten Fällen um tote Haare handelt, sind die Zellen im all- 
gemeinen mit Luft gefüllt. Legt man ein solches Haar in destilliertes 
Wasser ein, und sorgt man dafür, daß es ganz von Wasser bedeckt ist, so 
treten folgende Veränderungen auf. Die Haare zeigen kurz nach dem Ein- 
legen Quellungsbewegungen, sie führen in geringem Umfange ruckartige 
seitliche Verlagerungen aus. Nach kurzer Zeit beginnen die langge- 
streckten Luftfäden im Inneren der Haarzellen an der äußersten Spitze 
des Haares ihre seitliche scharfe Begrenzungslinie zu verlieren. Die seit- 
lichen Konturen werdenimmer starkerzickzackférmig. Diese Veränderung 
zeigt sich bald auch in dem übrigen Teil der Haare. Die Einziehungen in 
den Luftfäden werden zu tiefen Buchten. Plötzlich reißt der Luftfaden 
an einer, meist aber an mehreren solchen Stellen zugleich durch. Die 
Haarzellen sind nunmehr nur noch mit einzelnen kugeligen Luftblasen er- 
füllt, der übrige Teil enthält Wasser. Wie schon hervorgehoben, beginnt 
diese Veränderung in den Haaren an den Spitzenzellen, tritt aber bald in 
der ganzen Länge des Haares auf. Die restlichen Luftblasen werden zu- 
sehends kleiner und verschwinden in kurzer Zeit ganz. Nun sind die Haar- 
zellen ganz von Wasser erfüllt. Die Fragmentierung der die Haarzellen 
ursprünglich ganz erfüllenden Luftfäden ist ein sichtbares Zeichen für das 
Permeieren von reinem Wasser. Verwendet man statt des reinen Wassers 
Salzlösungen oder Glyzerin, so kann man entsprechende Beobachtungen 
machen, wenn auch die zeitlichen Verhältnisse wesentlich andere sind, 
wie nebenbei bemerkt sei. Legt man die Haare in die oben schon er- 
wähnte Methylenblaulösung statt in destilliertes Wasser ein, so lassen sich 
die gleichen Feststellungen machen. Die Fragmentierung der Luftfäden 
verläuft genau so. Betrachten wir zunächst einmal solche Haare, die 
nach der oben erwähnten Zeit gefärbt erscheinen. Beläßt man diese 
Haare etwa nur eine halbe bis eine ganze Stunde in der Farblösung, 
wäscht sie dann in destilliertem Wasser aus und untersucht sie in reinem 
Wasser mikroskopisch, so kann man deutlich die an der Spitze des Haares 
beginnende Fragmentierung der Luftfäden erkennen. Die Zell-Lumina 
sind zum Teil schon von Flüssigkeit erfüllt. Sehr auffällig ist jedoch, daß 
diese Flüssigkeit keine Farblösung, sondern reines Wasser ist. Diesen 
Tatbestand kann man immer wieder feststellen, wenn man die Haare 
weiterhin etwa alle halben bis ganzen Stunden untersucht. Sowohl die 
Innenflüssigkeit der Zellen, wie auch die Zellulosewände, welche an diese 
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angrenzen, sind frei von Farbstoff und glashell. Nur die äußerste Spitze 
der Haare von Helichrysum zeigt blaue Färbung. Die Farbstoffzone ist 
gegen den übrigen Teil des Haares scharf und geradlinig abgegrenzt. 
Untersucht man auch diese Zone des Haares in regelmäßigen, etwa halb- 
stündigen Abständen, so kann man leicht feststellen, daß die gefärbte 
Zone fortwährend, wenn auch mehr oder weniger langsam, an Länge zu- 
nimmt. Es besteht dabei nicht der geringste Zweifel, daß der Farbstoff 
in der Zellulosewand sich ausbreitet. Die Grenze gegen den ungefärbten 
Teil der Wand schiebt sich immer mehr gegen den basalen Teil des 
Haares vor. Auch dieser basale Teil ist gefärbt. Auch diese Farbzone 
rückt weiter gegen die Haarmitte zu vor, manchmal aber wesentlich 
langsamer als diejenige von der Haarspitze her. Häufig kommt das Vor- 
rücken der Farbgrenze schon in geringer Entfernung von der Basis zum 
Stillstand. Das langsamere Eindringen des Farbstoffes von der Basis her 
hat seinen Grund in der dichteren Strukturierung der Wände an diesem 
Teil der Haare. Dehnt man den Versuch nur lange genug aus, so kann man 
den Zeitpunkt erfassen, in dem die von der Spitze vorrückende gefärbte 
Zone an der Basis des Haares anlangt. Nun ist das Haar in seiner ganzen 
Ausdehnung gefärbt. Je nach der Länge des Haares kaun dieser Vorgang 24 
und mehr Stunden dauern. Wie der Färbevorgang hier in extenso für Me- 
thylenblau beschrieben worden ist, kann man ihn ceteris paribus für jeden 
der unten als eindringend aufgeführten Farbstoffe wieder beobachten. 

Ehe auf die Besprechung des Färbevorganges eingegangen wird, sollen 
erst noch weitere Versuche mitgeteilt werden. Es war von Bedeutung für 
die Untersuchung, daß die recht verschiedenen Ergebnisse der Färbever- 
suche behoben würden, um das Färbevermögen möglichst verschiedener 
Farbstoffe prüfen zu können. Da nach dem oben geschilderten Anfärben 
an der Haarspitze der Verdacht nahe lag, daß die Struktur der Haarspitze 
von Einfluß auf die Färbbarkeit der Haare sein könnte, wurden nunmehr 
für alle Farbstoffe Versuche angesetzt, in denen die äußersten Spitzen der 
Haare unter dem Präpariermikroskop mit einer scharfen Nadel angeritzt 
waren. Die Ergebnisse mit derart behandelten Haaren waren nur noch 
eindeutig, entweder waren sämtliche Haare angefärbt oder nicht ange- 
färbt, je nach der Natur der Farblösung. Ich lasse ein Protokoll zweier 
entsprechender Versuche mit Thionin folgen. 

Versuch a: Haare unbehandelt (Dauer 18 Stunden). 


Anzahlder Haare . . . . . . . . . . 209 
OO + oo sue ©. 9 65 
schwach gefärbt. . . . . . . . . . . 101 
A ae re Euer 43 
Versuch b: Die Spitzen der Haare angeritzt (Dauer 25 Stunden). 
Anzahlder Haare... . . . . . . . 271 
BEE » le + +. te 9,2 — 


nt oe 4c 271 
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Nach dem Ausfall dieser Versuche unterliegt es wohl keinem Zweifel 
mehr, daß die Haare, welche in Methylenblau — und den entsprechenden 
Farbstoffen — ungefärbt bleiben, sich von den gefärbten nur dadurch 
unterscheiden, daß der Farbstoff keinen Zutritt zu der Zellulosewand an 
der Spitze des Haares findet. Wird hier eine leichte Verletzung ange- 
bracht, so erfolgt die Färbung wie bei den anderen von der nunmehr ver- 
letzten Spitze aus. In einzelnen Fällen kann man auch direkt die Unter- 
brechung der Kutikula an der Haarspitze mikroskopisch feststellen. 
Kleine Kutikulafetzen stehen hier von der Zellulosewand ab. Die Dis- 
kontinuität der Kutikula läßt sich in solchen Fällen besonders nach der 
Färbung mit Brillantblau (Fettfarbe) : beobachten. Hier ist noch nach- 
nachzutragen, daß gelegentlich Haare beobachtet werden, bei denen die 
Färbung in Methylenblau auch einmal von einer anderen Stelle aus er- 
folgt. Das sind dann entweder Knick- oder Bruchstellen, oder z. B. im 
Falle der Helichrysum-Haare die kleinen seitlich abstehenden Spitzen. 
Auch von diesen aus läßt sich immer eine Anfärbung erzielen, wenn man 
sie in gleicher Weise verletzt, wie die Hauptspitze. 

Diese Tatsachen und das oben schon erwähnte Abfiltrieren des 
Methylenblaus aus der wäßrigen Lösung lassen daher nur die folgende 
Deutung des Verhaltens der Haare in der Farblösung zu. Die Kutikula 
der Haare ist undurchlässig für Methylenblau. Normalerweise umkleidet 
die Kutikula die ganze Außenfläche der Haare kontinuierlich, also auch 
die äußerste Spitze. Wahrscheinlich erhält die Kutikula aber gelegent- 
lich kleine Risse, besonders leicht an der äußersten Spitze der Haare, ge- 
legentlich auch an anderen Spitzen, bzw. an anderen Stellen. An diesen 
Punkten hat der Farbstoff direkten Zutritt zu der Zellulosemembran 
und kann von hier aus in diese eindringen. Haare, welche sich in Methy- 
lenblau nur sehr blaß anfärben, tragen wahrscheinlich nur äußerst zarte 
Verletzungen der Kutikula, die nur Spuren des Farbstoffes eindringen 
lassen. Werden solche Haare an der Spitze in der oben beschriebenen 
Weise angeritzt, so färben sie sich auch in der gleichen Farbtiefe wie die 
übrigen. 

Die Art und Weise des Vorrückens der Farblösung in der Zellulose- 
wand der Haare kann nur als Diffusion in einem Gel aufgefaßt werden ?, 
wie das ja schon in anderen Untersuchungen ermittelt worden ist. 

Nunmehr sollen noch die Versuche mit verschiedenen Farbstoffen er- 
örtert werden. Klare Ergebnisse wurden mit insgesamt 70 verschiedenen 
Farbstoffen gewonnen. In Ergänzung dieser früheren Versuche stellte ich 
neuerdings weitere Versuche mit zahlreichen anderen Farbstoffen an, so 


1 Der I.G.Farbenindustrie Leverkusen bin ich für die Überlassung einer 
Probe dieses Farbstoffes zu Danke verpflichtet. 

2 Vergleiche dazu NÄGELI u. SCHWENDENER: Das Mikroskop 1877; ferner 
HALLER, R.: Kolloid-Z. 20, 127 (1917). 
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Tabelle 2. Liste der verwendeten Farbstoffe. 
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Nummer 


Farbstoff 


Natur des 
Farbstoffes 


Bezugsquelle 





I. Farbstoffe, welche in die Zellulosemembran der Haare diffundieren. 


SS MIT à wd = 





Alizarinrot S . . . . . . 


Auramin (Chlorhydrat) . . 
Biebricher Scharlach . . . 


Brillantorange R * We 
Brillantponceau GG . . . 
Gi Hoi 
Chromazonrot . . . . . . 
Ca. .. . . 25 
Cyanol extra . . . . . . 
Co. . . . . 0. 
DR... , ee 


Helvetiablau . . . . . . 
Indigokarmin (Pulver) . . 
PER beg ER 
Kresylechtviolett i 
Kristallviolett . ..... 


Methylblau . . . . . . . 
Methylviolett . . . . . . 
Methylenblau . . . . . . 
Methylgrün . . . . . . . 
Methylorange . . . . . . 
aaa aria 
Nilblau (Sulfat) . . . . . 
eas. ss st es 
eee Qi SES TRS Er 
Patentblau À . . . . . . 


Planta Bd 10. 





sauer 

basisch 
sauer 

basisch 
sauer 


sauer 
basisch 
sauer 


sauer 


” 


basisch 





Hollborn, Leipzig 
Gribler, Leipzig 
desgl. 


Merck, Darmstadt 
Grübler, Leipzig 
desgl. 


Hollborn, Leipzig 
Gribler, Leipzig 
Hollborn, Leipzig 
Grübler, Leipzig 
desgl. 


Merck, Darmstadt 
Grübler, Leipzig 
Hollborn, Leipzig 
Gribler, Leipzig 
desgl. 


Kahlbaum, Berlin 

Grübler, Leipzig 

Hollborn, Leipzig 

Grübler, Leipzig 
desgl. 

Handelsmarke 

Grübler, Leipzig 
desgl. 


” 


Merck, Darmstadt 
Grübler, Leipzig 
Handelsmarke 
Grübler, Leipzig 
desgl. 
Hollborn, Leipzig 
Grübler, Leipzig 
desgl. 


” 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 

Nummer Farbstoff on À = Bezugsquelle 
44 Roceellin. ....... sauer Grübler, Leipzig 
45 Rose bengale . . . . .. ” desgl. 

46 Rosindulin 2G ..... = =. 
47 Safranin T....... basisch Merck, ‚Darmstadt 
48 Säuregrün ....... sauer Grübler, Leipzig 
49 Thionin ........ basisch Hollborn, Leipzig 
50 Toluidinblau ...... ol desgl. 
51 Tropäolin O ...... sauer Grübler, Leipzig 
52 Tropäolin 00 . . . . . . . desgl. 
53 Violettschwarz. . . . . - ma Pe 

II. Farbstoffe, welche nicht in die Zellulosemembran der Haare diffundieren. 
54 Alkaliblau ....... sauer Hollborn, Leipzig 
55 Anilinblau ....... à Grübler, Leipzig 
56 Azoblau . . . . . . .. js Hollborn, Leipzig 
57 Bayrisch Blau. . . . .. = Grübler, Leipzig 
58 Berliner Blau Ia, leicht lösl. == desgl. 
59 Diaminreinblau ..... sauer 2 
60 Heliotrop 2B...... es - 
61 Indulin, wasserlöslich > = 
62 Kongorot . . . . . . . . Pr 
63 Kongorubin....... Hollborn, Leipzig 
64 Nachtblau ....... basisch Grübler, Leipzig 
65 Nigrosin, wasserlôslich . . sauer desgl. 
66 Nilblau (Chlorhydrat) basisch Hollborn, Leipzig 
67 Trisulfonblau B . . . . . sauer Grübler, Leipzig 
68 SS ‘run 2 desgl. 
69 Viktoriablau . . . . . . basisch 
70 Wasserblau 6B extra . . sauer ie 


daB die ermittelten Ergebnisse an weit über 100 Farbstoffen gewonnen 
sind. Die Farbstoffe wurden in 0,1%igen Lösungen bei Zimmertempe- 
ratur in luftdicht verschließbaren Mikroskopierkammern aus Glas ange- 
wendet. In Zweifelsfällen wurde die Konzentration erhöht. 

Zur Charakterisierung der physikalisch-chemischen Eigenschaften 
der Farbstofflösungen verwendete ich zuverlässige Literaturangaben, so- 
weit solche vorhanden sind. Ferner prüfte ich früher die Diffusions- 
fähigkeit der Farbstoffe in verschieden konzentriertem Gelatinegel. 
Neuerdings ergänzte ich diese Angaben noch durch Ultrafiltrationsver- 
suche mit den Ultrafeinfiltern nach R. Zsiamonpy (bezogen von der 
Membranfilter-Gesellschaft m.b.H. — vorm. Dr. Erwin Kratz — 
Göttingen). Benutzt wurden Ultrafeinfilter von 3—260 Minuten Filtra- 
tionsdauer für 100 ccm destilliertes Wasser bei 5—10 mm Quecksilber- 
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druck. Die verwendeten Farbstoffe, die mir schon 1923 gréBtenteils von 
der Firma Dr. G. Grübler, Leipzig, in dankenswerter Weise überlassen 
wurden, sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Die Ergebnisse der Dif- 
fusions- und Ultrafiltrationsversuche sind zusammen mit den Angaben 
aus der Literatur in Tabelle 3 vereinigt. Die Diffusionsversuche wurden 
folgendermaBen angestellt: Die Gelatine wurde in gleich weite Reagens- 
gläser 6 cm hoch eingefüllt, darauf 2 em hoch 0,1%ige Farbstofflösung ge- 
geben, die Glaser mit einem Wattestopfen verschlossen und nach 24, 48 
und 72 Stunden gemessen. Die Tiefe der Diffusion wurde durch Anlegen 
eines MillimetermaBes festgestellt. Die Versuche wurden in fünf Reihen 
angestellt mit 3, 6, 12, 24 und 48% Gelatine (Schweinfurter, fiir Emul- 
sionen). Auf die ausführliche Wiedergabe der umfangreichen Versuchs- 
protokolle soll hier verzichtet werden. Erwahnt sei nur, daB besonders 
die Extreme unter den Farbstoffen sehr ausgesprochenes Verhalten 
zeigten. 

Bemerkungen zur Tabelle 3. 

In den Angaben von ZsigmonDy (1924) bedeuten: 

Filter I: Filtrationsdauer für 100 ccm destilliertes Wasser 5 Minuten; 

Filter II: Filtrationsdauer für 100 com destilliertes Wasser 19 Mi- 
nuten. 

Die angegebenen Tabellen zeigen in aller Deutlichkeit, daB die echt 
gelésten (molekulardispersen) oder nur wenig kolloiden Farbstoffe mit 
Leichtigkeit in das Zellulosegel hineindiffundieren, während die stärker 
kolloiden bis ganz kolloiden keine Diffusion erkennen lassen. Zur wei- 
teren Illustration dieser Abhängigkeit lasse ich die Tabelle von TEAGUE 
und Buxton (1907) folgen, welche den Zusammenhang zwischen dem 
physikochemischen Zustand der Farbstofflösung und ihrem Dialysierver- 
mögen durch die Dialysierbecher von SCHLEICHER und SCHULL erläutert. 
Dieser Tabelle habe ich hinzugefügt die Atomzahlen, meine Ergebnisse 
der Gelatinediffusion, die Diffusion in die Zellulosemembran der Haare 
von verschiedenster Herkunft und endlich die Plasmapermeabilität dieser 
Farbstoffe nach RUHLAND (1912) (Tabelle 4). 

Die Diffusionsfähigkeit in bestimmten Medien steht in direkter Ab- 
hängigkeit vom Dispersitätsgrad der Farbstofflösung. Diese Gesetz- 
mäßigkeit ist für andere Gele und Membranen schon mehrfach festge- 
stellt worden, wie aus den Angaben über ultramikroskopische Auflösbar- 
keit bzw. Nichtauflösbarkeit, Dialysierfähigkeit und Diffusionsfähigkeit 
der betreffenden Farbstofflösungen hervorgeht. Großer Wert kommt da- 
bei den Dialyseversuchen mit Pergament- bzw. Kollodiummembranen 
zu, wie aus den Angaben von H. FREUNDLICH und NEUMANN und anderen 
Forschern zu entnehmen ist. Noch größere Bedeutung ist den Ergebnissen 
der Ultrafiltration mit den Feinfiltern nach R. ZstamonpDy (1913, 1924) 
beizumessen, während die ultramikroskopischen Befunde gelegentlich 
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"Tabelle 3. Eigenschaften der wäßrigen Farbstofflösungen. 










































hydrat) 


4 | Biebricher 
Scharlach 











51 














ultramikroskop. nicht auf- 
lésbar 


© y ex 0. 


Ultrafiltration: F. 160’ glatt 


Suspensionskolloid. . . . 
Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 


12% 





3% Gel. 48% 








21 mm | 15 mm | 9,0 mm 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt 


echt gelüst 





ultramikroskop. nicht auf- 
lésbar 
dialysiert rasch 


at 2 D 2 @ 0 2 


Uitrafiltration: F. 11 mäßig 
R extra: dialysiert nicht (?) 


diffundiert rasch in Gelatine 
Ultrafiltration : F. II spuren- 
weise 





Nr. Farbstoff = eee i Lô der Untersucher 
L Farbstoffe, welche in die Zellulosemembran der Haare diffundieren. 
1 | Alizarinrot S 30 | echt gelést bis wenig kolloid | Petzt-Jotiver 1910 
dialysiert rasch . . . . . TzacuE und Buxton 
1907, Pezet-JoLIvET 
1901, BıLrz 1910 
dialysiert fast vôllig . . . | Hezoc und PoLoTzxy 
1914 
Ultrafiltration: F. II glatt. | Zsıamonpy 1924 
2 | Anisolin 3B 71 |halb kolloid. . . . . .. Perer-JoLıiver 1910 
Diffusion in Gelatine 48% 
n. 24 Std. | 48 Std. | 72 Std. 
3,5mm | 6,0mm | 8,0mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
3 | Auramin(Chlor-| 43 | echt gelöst bis wenig kolloid | PzLer-JoLıver 1910 


RAEHLMANN 1906 

PeLer-JoLıver 1910, 
Biırrz 1910, Herzoc 
u. Potorzxy 1914 

eigene Versuche 1929 


Hôger 1909 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 


TEAGUE und Buxton 
1907, FREUNDLICH u. 
NEUMANN 1908 


RAEHLMANN 1906 
TEAGuE und Buxton 
1907, Bizrz1910, Her- 
zo u. PoLoTzKY 1914 
Zsiamonpy 1924 


RHEINBOLDT u. WEDE- 
KIND 1923 
TRAUBE u.KÜHLER1916 


Zsiamonpy 1924 





Ultrafiltration: F. 260’ gut 





eigene Versuche 1929 
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Nr. 


Farbstoff 


Atom- 


Eigenschaften der 
wäßrigen Lösung 


Untersucher 





10 


11 


12 


13 





Brillanterocein 
3B 


Brillantorange 
R 


Brillant- 
ponceau GG 


Capriblau 


Chromazonrot 


Chrysoidin 


Cyanol extra 
(Atomzahl f. FF) 





51 


41 


48 


42 


64 


wenig oder nicht kolloid 
Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 


3% Gel.| 12% 48% 


22 mm | 14 mm | 8,0 mm 
Ultrafiltration: F. 160’ glatt 


Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 


3% Gel. | 12% 48% 


























20 mm | 12 mm } 7,0 mm 
Ultrafiltration: F. 230’ glatt 


Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 


3% Gel. 12% 48% 














20 mm | 12 mm | 5,5 mm 
Ultrafiltration : F. 230’ glatt 


halb kolloid. ...... 
ultramikroskopisch nur we- 

nige Teilchen . . . . . 
dialysiert langsam . . . . 


Kolloidlésung. . . . . . 
Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 


3% Gel. 12% 48% 














29 mm | 17 mm | 7,5 mm 
Ultrafiltration: F. 230’ glatt 


echt gelôst bis wenig kolloid 
dialysiert rasch . . . .. 


Ultrafiltration: F.260 glatt 


Diffusion in Gelatine rasch 
Diffusion in Gelatine 48%: 


72 Std. 





n. 24 Std.| 48 Std. 











2,5mm | 4,0mm | 6,5 mm 





Ultrafiltration: F. 260’ glatt 





Höszr 1909 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 


PELET-JOvVILET 1910 


MiıcHazLıs 1905 
Herzoc u. POLOTZKY 
1914 


PELET-JOLIVET 1910 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 


TraquEu. Buxton1907 

TzacuE und Buxton 
1907, Bizrz1910,Her- 
zoGu. PoLotzKy 1914 

eigene Versuche 1929 


Ruxcanp 1912 


eigene Versuche 1923 
eigene Versuche 1929 
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Nr. Farbstoff me 4 aBri Lö Untersucher 
14 |Cyanosin 40 jhalbkolloid....... Héser 1909 
dialysiert rasch . . . . . Hôger 1909 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
15 | Echtrot A 41 |Suspensionskolloid. . . . | Höser 1909 
hochkolloid. . . . . . . TRAUBE u.KÜHLER1919 
dialysiert langsam . . . . | Höser 1909, Bırrz 1910 
dialysiert nicht . . . . . RHEINBOLDT u. WEDE- 
KIND 1923 
Ultrafiltration: F.II nicht | Zsicmonpy 1924 
16 | Eosin (bläulich)| 37 |echtgelôst bis wenig kolloid | PeLer-JoLiıver 1910 
ultramikroskop. nicht auf- 
lösbar . . . . . . . . MicHaE.is 1905 
dialysiert rasch . . . . - Tzacue und Buxton 
1907, Vianox 1910, 
Brrtz 1910, Herzoc 
und Potorzxy 1914, 
RHEINBOLDT und WE- 
DEKIND 1923 
Ultrafiltration: F.I glatt, 
F. II ziemlich gut . Zsıcmonpy 1924 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
17 | Erythrosin 37 |halbkolloid....... Héser 1909 
dialysiert rasch . . . . . Hôser 1909, Bitz 
1910, Herzoc u. Po- 
LoTzKy 1914 
18 | Fluorescein 37 |echtgelôst biswenigkolloid | Pezer-Joriver 1910 
ultramikroskop. nicht auf- 
Be.» . MıcHazLıs 1905 
19 | Fuchsin S 51 | wenig oder nicht kolloid.| Hôsær 1909 
halbkolloid. ...... Micnaz.is 1905, 
FREUNDLICH u. NEU- 
mann 1909 
ultramikroskopisch einige 
Teiïlchen ....... Micxagzis 1905 
dialysiert rasch . . . . . Krarrt 1899, Vıanon 
1910, Bzrz 1910 
Ultrafiltration: F.I glatt, 
F. Il ziemlich gut. . . | Zsiamonpy 1924 
20 | Gentianaviolett | Ge- |echt gelôst . . . . . . . Héser (RUHLAND) 1909 
misch | Ultrafiltration: F. 230’ spu- 
renweise . . . . . . . eigene Versuche 1929 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 
Atom- Eigenschaften d 
Nr. Farbstoff pr a Untersucher 
21 | Helvetiablau 81 |halbkolleid....... PeLer-JoLiver 1910 
Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 
3% Gel. 12% 48% 
7 mm | 1,7 mm |0,15mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration : F.230’ nicht, 
i TEE eigene Versuche 1929 
22 | Indigokarmin 38 \wenig oder nicht kolloid. | Höszr 1909 
(Pulver) echt gelöst . . . . . . . (RuaLaAnp)HôBEr 1909 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
23 | Jodgrün 63 | Ultrafiltration: F. 260’ mä- 
niet : À - eigene Versuche 1929 
24 | Kresylecht- junbek.| Diffusion in Gelatine nach 
violett 72 Stunden: 
3% Gel. 12% 48% 
8,0mm | 5,0mm | 4,0mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 260’ mä- 
Tee Pa eigene Versuche 1929 
25 | Kristallviolett 59 |halbkolloid . . . . . . . FREUNDLICH und Neu- 
MANN 1908 
dialysiert mäßig rasch . . | FREUNDLICH und Neu- 
MANN 1908, VIGNON 
1910, Herzog u. Po- 
LOTZKY 1914 
Ultrafiltration: F. II mäßig | Zsiemonpy 1924 
26 | Lichtgrin FS 84 | wenig oder nicht kolloid . | HôBer 1909 
dialysiert rach ..... HöBer 1908, Bizrz 1910 
Ultrafiltration: F. 230’ mä- 
ae ts Paes à: eigene Versuche 1929 
27 | Magdalarot 54—56| ultramikroskopisch voll- 
kommen unauflösbar. .|MioHAELIS 1905 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
28 | Malachitgrün 51 | echt gelést bis wenig kolloid | PzLer-JoLıver 1910 
echt gelöst ....... (RuHLAND) HöBeR 1909 
dialysiert rasch . . . . . Vienon 1910, Butz 
1910 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
29 | Martiusgelb 23 |dialysiert rasch . . . . . Bitz 1910, Herzoc u. 
(45) PoLortz&y 1914 
diffundiertrasch in Gelatine | TRAUBE u.KÜHLER1916 
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Untersucher 
























31 


Metanilgelb Ia 


Methylblau 
Methylenblau 


Methylgrün 


Methylorange 


Methylviolett 


Neutralrot 











& 














Ultrafiltration: F. 230 glatt 


echt gelöst bis wenig kolloid 
echt gelöst 
ultramikroskop. nicht auf- 

lösbar 


Eee + 26 


echt gelöst 
diffundiertrasch in Gelatine 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt 
diffundiertrasch in Gelatine 
Ultrafiltration: F. 230’ glatt 
ultramikroskopisch Submi- 

kronen vorhanden. . . 
dialysiert rasch, aber etwa 

doppeltes Molekularge- 

eae a 
dialysiert mäBig rasch . . 
Ultrafiltration: F. 260’ mä- 
ee. de 


se € ee u 


LR ty dé 





eigene Versuche 1923 


eigene Versuche 1929 
eigene Versuche 1929 


PELET-JOLIVET 1910 
(RuaLanD) Hô8Er 1909 


MicHaz.is 1905 

T&AGuE und Buxton 
1907, Krarrr 1899, 
Bırrz 1910, Herzoc 
u. Pototzky 1914 


. | Zsiemonpy 1924 


eigene Versuche 1929 


(RuBLAND) H6BER 1909 
TRAUBE u.KÜHLER1916 
eigene Versuche 1929 


TRAUBE u. KöHLer1910 
eigene Versuche 1929 


MionHazLıs 1905 


Krarrt 1899 
Brrtz 1910 


eigene Versuche 1929 
PELET-JOLIVET 1910 


Micuaz.is 1905 
TraAGuE und Buxton 
1907, Herzoc u. Po- 
LOTZKY 1914 
RHEINBOLDT u. WEDE- 





KIND 1923 
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Nr. Farbstoff vi une Untersucher 
37 |Nilblau (Sulfat)| 93 |ultramikroskopisch voll- 
kommen unauflésbar. . | MicHAgLIS 1905 
Ultrafiltration: F. 260’ mä- 
Sn ne ee eigene Versuche 1929 
38 | Orange G 39 | wenig oder nicht kolloid 
OES Ara. | Höser 1909 
Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 
39 | Pyronin 34 |ultramikroskopisch voll- 
kommen unauflösbar . . | MicHAEL1IS 1905 
Ultrafiltration: F. 230’ spu- 
renweise . - . . . . . eigene Versuche 1929 
40 | Patentblau A 84 | wenig oder nicht kolloid . | Héspzr 1909 
dialysiert rasch . . . . . Hôser 1908, Biz rz 1910 
Ultrafiltration: F.I glatt, 
AT . | : : Zsiamonpy 1924 
41 | Pikrinsäure 19 jecht gelöst ....... PeLe£r-JoLıver 1910 
balb kolloid . ...... Mionazuıs 1905 
ultramikroskopisch einige 
Dallas Se .N MicHazLıs 1905 
dialysiert rasch . . . . . Vienon 1910 
42 | Ponceau R 45 |2R wenig oder nicht kol- 
D Co el... Höser 1909 
dialysiert ziemlich rasch . | Höser 1909, Bırrz 
1910, HerzoG u. Po- 
LOTZKY 1914 
43 |Rhodamin G 59 |Halbkolloid (6G) . . . . | Pszer-Jouiver 1910 
dialysiert rasch . . . . . FREUNDLICH und NEU- 
MANN 1908, HERzoG 
und Pororzey 1914 
44 | Roccellin 41 |Kolloidlésung...... PELEt-JoLiveT 1910 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
11,0mm| 6,0mm | 3,0 mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F.230’ glatt | eigene Versuche 1929 
45 | Rose bengale 37 | wenig oder nicht kolloid . | Höser 1909 
diffundiert schnell . . . . | Höszr 1909 
dialysiert rasch . . . . . RHEINBOLDT u. WEDE- 








Ultrafiltration: F. I glatt, 





F. II ziemlich gut. . . 





KIND 1923 


Zsiamonpy 1924 
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Ultrafiltration: F. 160’ glatt 


Tabelle 3 (Fortsetzung). 
Nr. Farbstoff ef + gr 08 Untersucher 
46 | Rosindulin 2G | 43 | Diffusion in 48% Gelatine 
mäßig, nach 72 Stunden 
ae... es les eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F.260' glatt | eigene Versuche 1930 
47 |Safranin T 44—47| echt gelöst bis wenig kol- 
N Re Tzaqueu.BuxTon1907 
dialysiert rasch . . . . . Tzacue und Buxton 
1907, Brz7z 1910, Vic- 
NON 1910, Herzoe u. 
Pototzky 1914 
Ultrafiltration: F. II glatt | Zsısmonpy 1924 
48 | Säuregrün 84 | diffundiert rasch in Gela- 
tigt... TRAUBE u. KOHLER 1916 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. 12% 48% 
13 mm |7,0mm | 1,5mm | eigene Versuche 1923 
49 | Thionin 27 lecht gelöst ....... (RuaLanD) HôBEr 1909 
ultramikroskopisch voll- 
kommen unauflösbar. . | Mionazuıs 1905 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
23 mm |15 mm | 9,0 mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 230’ mä- 
tir a ss sss 4 eigene Versuche 1929 
50 | Toluidinblau 36 | ultramikroskopisch voll- 
kommen unauflésbar. . | MicHAELIS 1905 
dialysiert rasch . . . . . Bırrz 1910, Herzoe u. 
Pototzky 1914 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
24 mm |13,5mm| 7,5mm | eigene Versuche 1923 
51 | Tropäolin 0 30 | Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
37 mm |28 mm |14,5mm | eigene Versuche 1923 








eigene Versuche 1929 
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Atom- Eigenschaften der 

Nr. Farbstoff zahl = Untersucher 
52 | Tropäolin 00 40 |Diffusion in Gelatine in 

72 Stunden: 

3% Gel. 12% 48% 

36 mm |26 mm} 13 mm | eigene Versuche 1923 

Ultrafiltration: F. 260’ glatt | eigene Versuche 1929 

53 | Violettschwarz | 55 |S ionskolloid . . |HôBer 1909 








vollständig kolloid. . . . 
ultramikroskopisch voll- 

kommen auflôsbar . . 
Diffusion in Gelatine 48%: 


n. 248td. 





48 Std. 
4,5mm 


72 Std. 











2,0mm 6,0mm 





MıcHazLıs 1905 


. |MioxagLis 1905 


eigene Versuche 1923 


IL. Farbstoffe, welche in die Zellulosemembran der Haare nicht diffundieren. 


54 


57 





Alkaliblau 


Anilinblau 
wasserlöslich 


Azoblau 


Bayrisch Blau 





73 


74 


77 


Suspensionskolloid 
vollständig kolloid. . . 
ultramikroskopisch voll- 
kommen auflôsbar . . . 
dialysiert nicht . . . . . 


vollständig kolloid. . . . 
halb hydrophil kolloid . . 
ultramikroskopisch auflés- 


dialysiert nicht bei Zimmer- 
temperatur . . . . . . 


vollständig kolloid. . . . 
Suspensionskolloid. . . . 
dialysiert nicht . . . . . 


vollständig kolloid. . . . 
Suspensionskolloid. . . . 
ultramikroskopisch voll- 
kommen auflôsbar . . . 
Diffusion in 48% Gelatine 
nach 72 Stunden=0 . . 








Höser 1909 


. | Teaaveu. Buxron1907 


RAEHLMANN 1906 
TEAGUE und BuxTon 
1907, Bizrz 1910 


MioxagLis 1905 
Hôser 1909 


MicHazuıs 1905 


TEAGUE und Buxton 
1907, Hészr 1908 
TEAGUuE u. Buxron1907 

Hôger 1909 

Krarrt 1899, TEAGUE 
u. Buxton 1907, Hö- 
BER 1908 und 1909, 
Bicrz 1910, Herzoc 
und Pototzxky 1914, 
RHEINBOLDT und WE- 
DEKIND 1923 

Mrcuagzis 1905 

Höszr 1909 


MiıcHazLıs 1905 


eigene Versuche 1923 
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dialysiert nicht 


Ultrafiltration: F. 60’ spu- 








Nr. Farbstoff — me mme i Lö der Untersucher 
58 |BerlinerBlaula,| 18 |Suspensionskolloid. . . . | Höszr 1909 
leicht löslich | (Mine- | Diffusion in 48% Gelatine 
ae nach 72 Stunden=0 . . | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 60’ nicht | eigene Versuche 1929 
59 | Diaminreinblau | 88 |hydrophil kolloid . . . . | Höser 1909 
dialysiert nicht . . . .. Kearrr 1899, HôBer 
1909 
Ultrafiltration: F. 70’ nicht | eigene Versuche 1929 
60 | Heliotrop 2B 72 |halb hydrophil kolloid. . | Höser 1909 
dialysiert nicht . . . . . Hôser 1909 
diffundiert nicht. . . . . Hôser 1909 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
8,5mm | 5,0mm | 3,5mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 80’ spu- 
renweise, F.90’ nicht . | eigene Versuche 1929 
61 | Indulin, wasser-| Ge- |vollständig kolloid . . . | MircxagLis 1905 
löslich misch | halb kolloid. ...... Héser 1909 
? |ultramikroskopisch voll- 
ständig auflôsbar. . . . | Micmagzis 1905 
Diffusion in Gelatine in 
72 Stunden: 
3% Gel. | 12% 48% 
6,0mm | 3,0mm | 1,5mm | eigene Versuche 1923 
62 | Kongorot 70 |vollständig kolloid. . . . | TzaGuzu. Buxton1907 
Suspensionskolloid. . . .| Höser 1909 
ultramikroskopisch voll- 
ständig auflösbar . | RAEHLMANN 1906 


TEAGUE und Buxton 
1907, BıLrz 1910, Vic- 
NON 1910, Herzoc 
und PoLorz&y 1914, 
RHEINBOLDT und WE- 
DEKIND 1923 


eigene Versuche 1923 





von Pflanzenhaaren zu organischen Farbstoffen. 


Tabelle 3 (Fortsetzung). 


441 
































Nr. Farbstoff ort ea cen ge ue der Untersucher 
63 | Kongorubin 69 | dialysiert spurenweise . . | BıLrz 1910 
Ultrafiltration: F. II spu- 
renweise . . . . . - . Zsiamonpy 1924 
Ultrafiltration mäßig bei 
salzfreiem Farbstoff . . | Wo. Osrwarp 1918 
Diffusion in Gelatine 48% : 
n. 24 Std.| 48Std. | 72 Std. 
1,2 mm | 2,5 mm | 3,5mm |eigene Versuche 1923 
64 | Nachtblau 84 |vollständig kolloid. . . . | Teaguz u.Buxros1907 
dialysiert nicht ..... Traque und Buxton 
1907, FREUNDLICH u. 
Neumann 1908, Br. tz 
1910, Herzoc u. Po- 
LOTZKY 1914, RHEIN- 
BOLDT u. WEDEKIND 
1923 
65 | Nigrosin,wasser-| Ge- |halb kolloid ...... Héser 1909 
lôslich misch | Diffusion in 48% Gelatine 
? sehr gering: 
n.24Std.| 488td. | 72Std. 
2,0 mm | 4,0mm | 4,5mm | eigene Versuche 1923 
66 | Nilblau (Chlor-| 58 | dialysiert nicht bei Zimmer- 
hydrat) temperatur . . . . . . TEAGUE u.BuxTon1907 











dialysiert langsam (B) . . 
dialysiert nicht (A). . . . 


Diffusion in 48% Gelatine 
sehr gering: 





48 Std. | 72 Std. 


0,8 mm | 1,2mm | 1,5mm 
Ultrafiltration: F. 260’ nicht, 


n. 24 Std. 











EEE 





F. 130’ nicht 


Herzoe u. PoLoTzEY 
1914 

RHEINBOLDT u. WEDE- 
KIND 1923 


eigene Versuche 1923 


eigene Versuche 1929 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 
Nr. Farbstoff ue Le 1] der Untersucher 
67 | Trisulfonblau B hydrophil kolloid . . . .| Hénzr 1909 
dialysiert nicht ..... Hôger 1909 
Diffusion in Gelatine nach 
72 Stunden: 
3% Gel. 12% 48% 
5,0mm | 2,8mm | 1,8mm | eigene Versuche 1923 
Ultrafiltration: F. 260’ nicht, 
F. 60’ nicht. ..... eigene Versuche 1929 
68 | Tuchrot dialysiert nicht bis schwer | BiLTrz 1910 
Ultrafiltration: F. II nicht | Zstamonpy 1924 
Diffusion in 48% Gelatine 
sehr gering: 
n. 24 Std.| 48 Std. 72 Std. 
0,2 mm | 0,8 mm | 1,0 mm | eigene Versuche 1923 
69 | Viktoriablau hochkolloidal ...... TRAUBE und KÔHLER 
1916 
dialysiert nicht . . . . . Bicrz 1910, Herzoa 
und Potorzxy 1914, 
RHEINBOLDT und WE- 
DEKIND 1923 
Diffusion in 48% Gelatine 
sehr gering: 
n. 24 Std.| 48 Std. | 72 Std. 
0,3 mm | 0,5mm | 0,8mm | eigene Versuche 1923 
70 | Wasserblau 6B hochkolloidal . . . . . . TRAUBE u.KÜHLER1916 
extra dialysiert maBig stark . Bırrz 1910 





Ultrafiltration: F.I glatt, 
F. IL nicht 
Diffusion in 48% Gelatine 
nach 72 Stunden =0 . . 
Ultrafiltration: F. 80’ spu- 








renweise, F.90' nicht. . 





Zsiamonpy 1924 
eigene Versuche 1923 


eigene Versuche 1929 


Anmerkung zur Tabelle 3. Die Farbstoffe Echtrot A (15), Helvetiablau (21) 


und Violettschwarz (53) diffundieren nur schwer und in geringem Umfang in die 
Zellulosewand ein. Diese Farbstoffe sind kolloidgelöst, aber trotzdem geht ein 
Teil durch Ultrafeinfilter mit engeren Poren hindurch und ebenfalls in die Mem- 
branen hinein. Wahrscheinlich sind diese Farbstoffe in wäBriger Lösung poly- 
dispers, so daß die höher disperse Fraktion sehr wohl das geschilderte Verhalten 
zeigen kann. Daß es in der Tat zahlreiche derartige Farbstoffe gibt, werde ich in 
einer späteren Arbeit beweisen. 
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Täuschungen unterliegen‘. Die Ergebnisse der Diffusionsversuche in 
Gelen (Gelatine oder Agar-Agar) werden leicht durch verschiedenen 
Reinheitsgrad, besonders aber durch ihre verschiedene Dichte beeinflußt. 
Dazu kommen noch sekundäre Einflüsse, wie das Entstehen von Ad- 
sorptionsverbindungen zwischen dem Gel und den Farbstoffen (HzRzoa 
und PoLorzxy 1914), oder bei Gelatine besonders der Einfluß der Er- 
starrungstemperatur und Erstarrungsgeschwindigkeit auf die Diffusions- 
fähigkeit für Farbstoffe (StorFEL 1908). 

Von Interesse ist das Verhalten von Kongorot. Der Farbstoff von ge- 
wöhnlichem Reinheitsgrad ist als vollkommen kolloid bekannt und ver- 
mag in diesem Zustand nicht zu dialysieren oder in die Zellulosewand zu 
diffundieren. Er zeigt auch in diesem Zustande, wie Bay iss (1909 und 
1910) und BıLrz und VEGEsACK (1910) zeigen konnten, sehr geringen os- 
motischen Druck, während der gleiche Farbstoff von größtem Reinheits- 
grad nach BayLiss auch monomolekular gelöst ist und ein entsprechen- 
des osmotisches Verhalten erkennen läßt (gemessen wurden 98% der zu 
erwartenden Steighöhe). Im Gegensatz dazu treten unter dem Einfluß 
besonders von Fremdelektrolyten verschiedene Assoziationszustände der 
Moleküle auf. So konnte ich ebenfalls mit einem Kongorot von größerer 
Reinheit beträchtliche Membrandiffusion erhalten, sowie mit einem 
80-Minutenultrafeinfilter spurenweise Ultrafiltration erzielen, während 
mit einem 130-Minutenfilter auch dieses Präparat vollkommen zurück- 
gehalten wurde. 

Im Anschluß an die Bemerkungen über verschiedenes Verhalten von 
Kongorot möchte ich noch hinweisen auf Diskrepanzen in den Angaben 
über Nilblau. Micxagzis (1905) findet diesen Farbstoff ultramikro- 
skopisch vollkommen unauflösbar, während TEAGUE und Buxton (1907) 
bei Zimmertemperatur keine, bei 37° C nur langsame Dialyse durch Per- 
gamentmembranen beobachteten. Schon FREUNDLICH und NEUMANN 
(1908) weisen in ihrer Zusammenstellung auf diesen Widerspruch hin, 
ohne ihn zu erklären. Bei meinen Diffusionsversuchen mit dem Zellu- 
losegel der Haare zeigte sich, daß das Sulfat sehr leicht diffundiert, wäh- 
rend das Chlorhydrat dieses Vermögen nicht besitzt, auch nicht gegen- 
über Gelatine. Bei der Ultrafiltration geht entsprechend das Sulfat durch 
ein 260-Minutenfilter glatt hindurch, während das Chlorhydrat ein 
130-Minutenfilter noch nicht passiert. Der erwähnte Unterschied im 
Verhalten der beiden Farbstoffe dürfte darum auf den verschiedenen 
Dispersitätsgrad in wäßriger Lösung zurückzuführen sein. 

Die Fähigkeit zur Dialyse bzw. Diffusion von Farbstoffen ist vielfach 
in Verbindung gebracht worden mit ihrem Molekulargewicht. W. Bizrz 
(1910) zeigte jedoch, daß das Molekulargewicht keine geeignete Bezugs- 


1 Dazu auch Wo. OstwarLn 1918, S. 251. 
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größe für das Permeationsvermégen von Farbstoffen darstellt, daß viel- 
mehr die „Molekulargröße‘‘ im Sinne der Raumerfiillung, ausgedrückt 
durch die Zahl der Atome im einfachen Molekül, darüber Aufschluß zu 
geben vermag, ob ein Farbstoff Diffusionsvermögen besitzt oder nicht. 
Nach seinen umfangreichen Dialyseversuchen dialysieren Farbstoffmole- 
küle mit der Atomzahl bis etwa 45 sehr rasch. Ein Gehalt von über 
45 Atomen verlangsamt die Dialyse zunächst nur wenig. Atomzahlen 
von 55—70 drücken die Dialysierfähigkeit des Moleküls mehr und 
mehr herab, bis schließlich Moleküle mit über 70 Atomen nicht mehr 
dialysieren. Das Molekulargewicht hat dabei keinen entscheidenden Ein- 
fluß. Das geht besonders deutlich hervor aus dem Beispiel von Methylen- 
blau und Rose bengale. Der erstere Farbstoff hat das Molekulargewicht 
317,5, der letztere dagegen 1050. Beide aber besitzen je 37 Atome im 
Molekül und dialysieren nach der oben gegebenen Regel rasch. Bei einer 
Reihe von Farbstoffen treten Abweichungen von diesen Gesetzmäßig- 
keiten auf, die nach BiıLTz konstitutiver Natur sind. So erhöhen z. B. 
Sulfogruppen im Molekül die Dialysierfähigkeit, wenn sie in der Zwei- 
oder Dreizahl auftreten. Die Ergebnisse von R. Zsiamonpy (1924) be- 
stätigen diese Gesetzmäßigkeiten. Auch R. O. Herzoc und PoLoTzkY 
(1914) haben in geringem Umfange ähnliche Parallelen zwischen Atom- 
zahl und Diffusionskonstante festgestellt, dagegen für Gelatinediffusion 
keine entsprechenden Gesetzmäßigkeiten ermitteln können. 

Allgemein besteht die Anschauung, daß mit zunehmender Größe des 
Moleküls auch die Kolloidität der betreffenden Farbstofflösung wächst. — 
In allen diesen Fällen ist natürlich nur die wäßrige Lösung der Farbstoffe 
gemeint. Die Verhältnisse sind wesentlich andere bei der Wahl eines 
anderen Lösungsmittels. 

Geht aus den Ergebnissen meiner Diffusionsversuche an den Zellu- 
losemembranen schon zur Genüge hervor, daß der saure oder basische 
Charakter der Farbstoffe keinen Einfluß auf die Membrandiffusion aus- 
übt, so zeigen meine Diffusions- und Ultrafiltrationsversuche, ferner die 
umfangreichen Dialyseversuche von W. Bizrz (1910) mit Kollodium- 
membranen und diejenigen anderer Forscher die gleichen Resultate. 
Auch die früher gewonnenen Daten über das Eindringen von Säurefarb- 
stoffen in lebende Zellen (RUHLAND, Küster, CoLLANDER und andere) 
beweisen ja das Vermögen auch dieser Farbstoffe, die Zellulosewand zu 
passieren. 

Zwischen den basischen und sehr vielen sauren Farbstoffen besteht 
offensichtlich ein Unterschied in ihrem Verhalten zum Zellulosegel der 
Zellmembran. In meinen Diffusionsversuchen kommt dieses darin zum 
Ausdruck, daß sich die Zellulose in sämtlichen untersuchten basischen 
Farbstoffen intensiv anfärbt, so daß sie infolge der Farbspeicherung we- 
sentlich dunkler erscheint als die umgebende Farblösung. In den sauren 
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Farbstoffen dagegen kommt es nur in den weiter unten zu erwähnenden 
Ausnahmen und unter Anwendung besonderer Hilfsmittel zu einer An- 
farbung der Zellulose. In den übrigen Fallen diffundiert zwar der Farb- 
stoff in das Zellulosegel hinein — wenn er zu den eindringenden gehért — 
und ist dann auch einwandfrei darin nachzuweisen, wird aber nicht ge- 
speichert. Bei anderen Objekten ist diese Tatsache längst bekannt und 
oftmals bestätigt worden. So z. B. von TEAGUE u. Buxton (1907) für 
Agar-Agar. Wolle und Seide werden bekanntlich von basischen Farb- 
stoffen in neutraler Lösung gefärbt, nicht dagegen von sauren. RHEIN- 
BOLDT u. WEDEKIND (1923) fanden, daß unter einer Reihe von Kolloiden 
(Hydrogele) diejenigen, welche ausgesprochen basisch sind (die Oxyd- 
hydrate des Zirkons, Thoriums, Cers, Aluminiums, Eisens, Chroms und 
Berylliums, ferner die Oxyde des Zinks und Magnesiums, sowie Blei- 
hydroxyd), nurdie sauren Farbstoffe adsorptiv fixieren, dagegen nicht die 
basischen. Andererseits ließ sich eine Adsorption nur der basischen Farb- 
stoffe durch die sauren Hydrogele (Hydrate des Siliziumdioxyds, Titan- 
dioxyds und Zinndioxyds) erreichen. ZstcMonpDy (1924) fand, daß sich 
die sauren Farbstoffe aus seinen Ultrafiltern fast sämtlich durch Wasser 
wieder leicht auswaschen lassen, während das bei den basischen nicht der 
Fall ist, eine Beobachtung, welche ich nur bestätigen kann. CERNO- 
WODEANU u. HENRI (1906) haben entsprechende Beobachtungen mit ent- 
gegengesetzt (negativ und positiv) geladenen Bakterien im elektrischen 
Feld gemacht. Hierher gehören auch die Beobachtungen von FREUND- 
LICH u. POSER (1914) an Fasertonerde und Bolus. Es fehlt auch nicht an 
Versuchen, dieses Verhalten einer Erklärung näher zu bringen. Es liegt 
keine Veranlassung vor, an dieser Stelle näher darauf einzugehen, be- 
sonders in Anwendung auf das Zellulosegel der pflanzlichen Zellwand. 
Ich behalte mir eine weitere Bearbeitung dieser Frage vor. Erwähnen 
möchte ich in diesem Zusammenhang nur, daß auch eine Anfärbung der 
Zellwand mit den bisher daraufhin untersuchten sauren eindringenden 
Farbstoffen gelingt, wenn man die Lösungen leicht ansäuert. Gerade das 
Ansäuern der Farblösungen ist ein sicheres Mittel, um die Diffusion der 
normalerweise nicht anfärbenden sauren Farbstoffe nachzuweisen. 
Andere saure Farbstoffe, besonders die kolloiden Di- und Triazofarb- 
stoffe, färben dagegen dieMembranen im toten und im lebenden Zustande 
sichtbar an. Ob es dabei zu einer Adsorption kommt, ist nicht bekannt, 
aber auch nicht wahrscheinlich. Eine Erklärung dafür hoffe ich in einer 
späteren Publikation geben zu können. 

Zusammenfassend läßt sich also sagen, daß diejenigen Farbstoffe in 
die Zellwand diffundieren können, welche die engsten Ultrafeinfilter von 
etwa 260 Minuten bis herurter zu etwa 100 Minuten passieren können, 
oder entsprechend in 48% Gelatine im Verlauf von 72 Stunden noch 
merkliche Diffusion zeigen. Farbstoffe, welche von einem 105-Minuten- 

30* 
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filter eben noch zurückgehalten werden, gehen noch in die Zellulose- 
membran der Haare hinein, allerdings mit erheblichem Widerstand. Die 
Membranen der Haare sind demnach, wie ich später zeigen werde, von 
etwas dichterem Gefüge als diejenigen gewöhnlicher Parenchymzellen, 
aber immerhin lassen sie auch kolloide Lösungen von mäßiger Teilchen- 
größe noch durch. Gröber disperse Farbstoffe, welche erst Filter unter 
100 Minuten passieren, besitzen auch kein Diffusionsvermögen für die 
Zellulosewand der Haare. Diese Umgrenzung der Farbstoffgruppen gilt 
natürlich nur für Ultrafeinfilter von entsprechender Beschaffenheit, wie 
ich sie oben angegeben habe, und nur für die genannten Farbstoff-Fabri- 
kate. Es ist sehr leicht möglich, daß andere Fabrikate derselben Farbstoffe 
etwas abweichende Ergebnisse liefern werden, je nach dem Elektrolyt- 
gehalt oder anderen technischen Zusätzen, oder auch infolge von ver- 
schiedenem Fabrikationsgang, oder endlich auch in Abhängigkeit von 
Herstellungsart und Alter der Farbstofflösungen. 


Die Untersuchungen Frenzels und einiger anderer Autoren. 

Nach der Darstellung meiner eigenen Versuche sollen nun die Ergeb- 
nisse FRENZELs sowie diejenigen anderer Autoren einer kritischen Be- 
trachtung unterzogen werden. In Tabelle 5 sind die Farbstoffe, welche 
FRENZEL zu seinen Versuchen verwendet hat, den Angaben über den 
Lösungszustand ihrer wäßrigen Lösungen, sowie meinen eigenen Be- 
funden mit diesen Farbstoffen gegenübergestellt. Über die verwendeten 
basischen Farbstoffe ist nichts zu sagen, da sich die Ergebnisse mit 
meinen eigenen decken. Über das von FRENZEL verwendete Nilblau fehlt 
eine nähere Angabe, ob das Sulfat oder Chlorhydrat benutzt wurde. Ich 
nehme an, daß das Sulfat verwendet wurde. Meine eigenen Angaben be- 
ziehen sich auf das Sulfat. Im übrigen verweise ich auf meine Ausfüh- 
rungen über das Nilblau auf S. 445. Von den sauren, von FRENZEL ver- 
wendeten Farbstoffen sind die drei ersten Orange G, Bordeaux R und 
Eosin echt gelöst. Für diese drei ist zwar Diffusion in die Zellulose- 
membran festzustellen, aber keine Anfärbung. Für die drei weiteren 
sauren Farbstoffe Kongorot, Wasserblau und Berliner Blau ist wegen 
ihres geringen Dispersitätsgrades in wäßriger Lösung eine Diffusion in die 
Zellulosewand ausgeschlossen. Für diese letzteren drei Farbstoffe sind 
die Befunde FRENZELS also richtig, sie lassen dagegen keine Verallge- 
meinerung für alle sauren Farbstoffe zu. Für das Verhalten der übrigen 
sauren und der basischen Farbstoffe ist zu bedenken, daß Diffusion eines 
Farbstoffes in ein bestimmtes Gel noch nicht zu seiner Anfärbung zu 
führen braucht. 

Im Gegensatz zu diesen Angaben berichtet FRENZEL auf 8. 651, daß 
die sauren Farbstoffe in die Membranen der Holzzellen hineindiffundiert 
sind und dort sogar Anfärbung hervorgerufen haben. Nun ist aber be- 





Tabelle 5 zum Teil nach FRENZEL, zum Teil nach eicenen Verenchen 
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kannt, daB gerade die Membranen der Holzzellen relativ dicht sind, d. h. 
weniger permeabel als gewöhnliche Zellulosemembranen. Betonen 
möchte ich zunächst, daß dieser Befund durchaus richtig ist. Erst in 
einer späteren Arbeit jedoch möchte ich auf die Frage eingehen, weshalb 
sich die Membranen der Holzzellen mit sauren Farbstoffen von so hohem 
Zerteilungsgrad, wie ihn z. B. Eosin in wäßriger Lösung aufweist, an- 
färben, die Membranen der Haare und andere Zellulosemembranen da- 
gegen nicht, ebenso wie auf das Verhalten der basischen Farbstoffe. 

Was den Vorgang der Diffusion der Farblösungen in die Haarmem- 
branen betrifft, so ist folgendes zu bemerken. Auf S. 648 seiner Arbeit 
schreibt FRENZEL „Die Färbung mit basischen Farbstoffen ging immer 
von der Haarspitze aus vor sich, wobei das weitere Fortschreiten zur 
Haarbasis beobachtet werden konnte‘‘. Diese Beobachtung kann ich für 
die Haare — lebende wie tote — zahlreicher Pflanzen bestätigen. Aber in 
dem unmittelbar folgenden Satz wird diese Beobachtung entwertet, wenn 
er schreibt ,,Der Vorgang ist wohl so zu verstehen, daß der Farbstoff auf 
der ganzen Oberfläche des Haares eindringt und am raschesten an der 
Spitze“. Für das Eindringen der Farbstoffe an der ganzen Oberfläche 
liegt keine Beobachtung oder ein anderes Beweismittel vor. Ich glaube 
durch meine oben erläuterten Versuche bewiesen zu haben, daß der Farb- 
stoff vielmehr an der ganzen Oberfläche des Haares geradezu abfiltriert 
wird, wenn diese nur intakt ist. Das Eindringen ist eben, wie die Beob- 
achtungen FRENZELs auch belegen, nur von der Haarspitze aus erfolgt. 
Bei abgetrennten Haaren diffundiert der Farbstoff auch von der Basis 
aus in die Membranen. In dieser Hinsicht verhalten sich also die von 
FRENZEL untersuchten Haare genau so wie die von mir geprüften. 

Ich habe jedoch auch Haare vorgefunden, bei denen niemals derartige 
Spitzendiffusion erfolgte. Das waren die Haare von Borrago officinalis, 
die in großer Zahl die ganze Pflanze bedecken. Untersucht man diese 
Haare genauer, so sieht man, daß ihre Spitze stark lichtbrechend ist, 
ferner ihre äußere Kontur im oberen Teil. Die Färbung erfolgt nur von 
der Basis aus, oder von gelegentlichen Oberflächenstellen, wahrscheinlich 
Kutikularissen. Auch bei stärkster Färbung der Haare bleibt dieser 
oberste Teil der Haare stets ungefärbt. Untersucht man den Bau der 
Membranen mikrochemisch, so läßt sich dieses abweichende Verhalten 
leicht klären. Behandelt man die Haare nach MıLıARrAKıs mitkonzentrier- 
ter Schwefelsäure und anschließend mit etwa 20% iger Chromsäurelösung, 
so bleibt dieseSpitze mit einer langen Manschette erhalten (Abb. 1) und löst 
sich nur in Flußsäure auf, ein Beweis, daß das Haar im oberen Teil mit 
einem Kieselpanzer umgeben ist, durch den selbstverständlich kein Farb- 
stoff hindurchdiffundieren kann. FRENZEL gibt für diese Haare ebenfalls 
Färbung von der Haarspitze aus an, ein Widerspruch, den ich nicht er- 
klären kann. In seiner Abbildung des Borrago-Haares Abb. 1, Nr. 13, 
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Seite 643 ist diese Kieselspitze nicht angedeutet. Das erwähnte Ein- 
dringen der Farbstoffe an der Spitze der Haare ist also nur dann môglich, 


wenn unter der Kutikula gleich die Zellulose- 
wand bis in die äußerste Spitze des Haares 
reicht und wenn die Kutikula hier kleine Unter- 
brechungen aufweist (Abb. 2). Auf die Annahme 
eines größeren Lipoidreichtums der Haarspitze, 
sowie auf diejenige von zweierlei Diffusions- 
bahnen für gelöste Salze und Farbstoffe in der 
Kutikula braucht nach dem Vorstehenden nicht 
eingegangen zu werden. - 

Der von FRENZEL oft benutzte Ausdruck 
Membranen der Haare läßt nicht immer erken- 
nen, ob damit nur die Kutikula oder diese und 
die Zellulosemembran gemeint ist. Das ver- 
schiedene Verhalten dieser beiden Wandbestand- 
teile lassen es im Interesse der Klarheit wiin- 
schenswert erscheinen, die Angaben iiber Per- 
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a 
meabilität usw. auch auf jeden einzelnen Wand- Abb. 1. en 9 des pen — 
bestandteil zu präzisieren. tiirlichem Zustand, Zellulose 
Anschließend möchte ich noch auf einige wei- Pi") chs’ Schwefelsäure und 
tere Arbeiten über den gleichen Gegenstand ein- 20% Chromsäure. Der Kiesel- 
gehen, zunächst auf die Dissertation von J. K. ee mn ay 


GöBeL (1903). Die auch von FRENZEL zitierten Tel. Zeiß Obj. B, Ok. 4 


Versuche über Farbstoffpermeabilität, welche GÖBEL 
mit den Drüsenhaaren von Primula angestellt hat, sind 
nicht dazu angetan, das zu beweisen, was sie zeigen 
sollen. In seiner Zusammenfassung schreibt GÖBEL: 
„Farbstoffe dringen zwar in großer Menge durch die 
Kutikula, aber die Durchgangszeit ist im Verhältnis 
zu der bei nicht kutikularisierten Membranen so groß, 
daß die Kutikula als höchst hemmend für den Durch- 
tritt von Farbstoffen angesehen werden muß.“ In 
den Untersuchungen wurde nur ein einziger Farbstoff 
geprüft, und zwar das leicht diffundierende Methylen- 
blau. Es wurde ferner als einziges Objekt nur mit 
Drüsenhaaren von Primula sinensis gearbeitet. Pri- 
mula-Haare wurden in mikroskopischen Präparaten 
in Methylenblaulösung (0,01%) eingelegt. Anschei- 
nend wurden die Haare an der Basis abgeschnitten. 
Ausgesagt wird darüber nichts. Es wird nun ein- 





Abb.2. Spitze des Haares 
von Helichrysum brac- 
teatum, Zellulose punk- 
tiert. Zeiß Obj. D, Ok. 4. 


deutig festgestellt, daB sich erst die Basalzelle des Haares färbt (nach 
19 Minuten), dann die nachste Zelle (allmählich!), ,,doch die Spitzenzelle 
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zeigte nach */, Tag noch ihr gewöhnliches Aussehen“. Aus einem sol- 
chen Versuchsergebnis auf Durchlässigkeit der Kutikula zu schließen, 
wenn auch auf erschwerte, ist vollkommen unmöglich! Wie willkürlich 
die Beurteilung weiterer Versuchsausfälle durch GöBer erfolgte, geht aus 
folgender Stelle hervor, welche die Hauptversuche wiedergibt. Seite 34: 
„Ich legte ein Blatt von Primula sinensis mit seinem unverletzten Teil 
in 0,001%iges Methylenblau (Verdünnung 1:100000) am 14. XI. 1901. 
Am 2. XII. war noch keine Färbung zu entdecken ; am 5. XII., also nach 
3 Wochen, hatten sich einige Haare gefärbt. Bei einem gleichen Ver- 
suche zeigten nach 19 Tagen ebenfalls nur sehr wenige Haare Färbung. 
Aus der Stärke der Färbung war zu erkennen, daß der Farbstoff von der 
Spitze aus eingedrungen war‘. Auch waren an den meisten Haaren, 
welche sich zu färben begannen, die Spitzenzellen nur gefärbt.“ Auf 
Seite 35 gibt GÖBEL an, daß in den meisten Versuchen die Färbung der 
Haare an der Basis zuerst eintrat und dann nach der Spitze zu vordrang. 
Für die Fälle, in denen die Spitzenzelle sich zuerst färbte, nimmt er an, 
daß die Kutikula der Drüsenköpfchen ‚stark ausgedehnt und damit zu- 
gleich verdünnt, wo nicht gar zerrissen‘ war. Schlagender könnte man 
kaum den Beweis führen, daß der Farbstoff gerade nicht durch die 
Kutikula hindurchgegangen ist. Um Gewißheit über diese Frage zu er- 
langen, habe ich die Farbstoffversuche GöBELs im Herbst 1929 wieder- 
holt. Die Versuche wurden in 0,1—0,01%igem Methylenblau angestellt. 
Die Ergebnisse waren für Primula sinensis und P. obconica gleich, so daß 
sie zusammen behandelt werden können. An der Basis abgetrennte 
Haare mit entleertem Sekret zeigen stets Diffusion des Farbstoffes in den 
Wänden der basalen Zellen, sowie in den Zellen des Képfchens. Von bei- 
den Seiten aus diffundiert der Farbsotff zur Haarmitte vor, ganz ent- 
sprechend wie bei den früher untersuchten Haaren. Ein Eindringen von 
der Oberfläche aus konnte niemals beobachtet werden. Es ist dabei nicht 
leicht festzustellen, ob der Farbstoff auch im Zellsaft vorhanden ist oder 
nur in den sehr dunkel gefärbten Wänden. Sind die Köpfchenzellen noch 
funktionsfähig, d. h. enthalten sie noch das Sekret unter der Kutikula 
oder besitzen sie noch keins oder nur sehr wenig, so erfolgt das Vor- 

dringen des Farbstoffes nur von der angeschnittenen Haarbasis, niemals 
von einer anderen Stelle aus. Verwendet man Quer- oder Flächen- 

schnitte von der Spreite oder dem Blattstiel mit ansitzenden Haaren, so 
geht die Anfärbung der Haare zunächst nur von den entleerten Drüsen- 

köpfchen aus vor sich. Die angeschnittenen Gewebezellen fürben sich sehr 
schnell, die Epidermiszellen nur von den angeschnittenen und den ge- 

färbten Parenchymzellen aus. An Flächenschnitten ist leicht festzu- 

stellen, daß die zentral gelegenen Epidermiszellen den Farbstoff nur von 

den benachbarten Zellen erhalten können, nicht direkt aus der um- 


ı Von mir ausgezeichnet. 
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gebenden Lösung. Erst wenn die Epidermiszellen angefärbt sind, erhalten 
auch die basalen Zellen der Driisenhaare Farbstoff. Die Farbung dieser 
Objekte erfolgte genau so wie diejenige der übrigen untersuchten Haare. 
Verwendet man ganze Blatter zu den Versuchen, welche zuvor auf kleine 
Verletzungen hin genau untersucht werden müssen, so erhält man ganz 
analoge Resultate. Meine Versuche erstreckten sich über einige Tage bis 
zu 3 Wochen. Junge Blatter beider Arten wurden mit der Spreite mehr 
oder weniger tief umgekehrt in die Farblésung eingestellt. Im Abstand 
von 1—2 Tagen wurde je ein Blatt eine Zeitlang in destilliertem Wasser 
sorgfältig ausgewaschen und zur-Untersuchung geschnitten. Am ge- 
waschenen Blatt war von einer Färbung im allgemeinen nichts zu er- 
kennen. Auf Schnitten war ein Eindringen des Farbstoffes nur an den 
Spitzen derjenigen Haare zu beobachten, deren Képfchen das Sekret 
schon entleert hatten. Intakte Köpfchenzellen nahmen keinen Farbstoff 
auf. In Blättern, welche längere Zeit in der Farblösung standen, drang 
der Farbstoff durch die Hydathoden in das Blattinnere ein und breitete 
sich von hier aus über die benachbarten Zellen aus, so daß diese gefärbten 
Stellen auch schon makroskopisch zu erkennen waren. 

In diesen Versuchen, welche unter den gleichen Bedingungen ange- 
stellt wurden wie diejenigen GöBELs, konnte Eindringen des Farbstoffes 
nur an den Stellen beobachtet werden, an welchen die Zellulosewand 
direkt mit der Farblösung in Berührung stand. Permeabilität der 
Kutikula für den Farbstoff besteht nicht. 

W. Prerrer (1886) gibt für Salix spec. an, daß in 28 Tagen keine 
merkliche Menge Methylenblau durch die Kutikula des Stengels einge- 
drungen war (aus 0,0008% Methylenblau), ferner, daB in den Blattstiel 
von Trianea in 4 Tagen ebenfalls Methylenblau aus der gleichen Kon- 
zentration nicht merklich eingedrungen ist. Von weiteren Ergebnissen 
sind die Beobachtungen von S. C. Brooks (1917) zu nennen, nach denen 
die Kutikula der Zwiebelschuppe (Allium Cepa) ,,Bordeauxrot“ und 
Eosin (bläulich) nicht durchläßt; ferner konnte Fräulein E. SCHREIBER 
(1922) feststellen, daß die Kutikula des Stengels der Wasserpflanzen 
gleich undurchlässig für Farbstoffe und gewisse Salze ist, wie diejenige 
der Landpflanzen. Für die Kutikula der Utriculariablase konnte ich das 
gleiche ermitteln (1921 und 1924). In der allerletzten Zeit endlich hat 
Dretricu (1929) die Impermeabilität der Kutikula der Zwiebelepidermis 
erneut festgestellt, sowie die Möglichkeit einer Farbstoffdiffusion in die 
Zellulosemembran durch künstlich angebrachte Risse in der Kutikula. 


Zusammenfassung einiger Ergebnisse. 
1. Bei der Beurteilung der Membranen von Pflanzenhaaren für die 
Permeabilität von Farbstoffen ist scharf zu unterscheiden zwischen dem 
Verhalten der Kutikula und demjenigen der Zellulosemembran. 
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2. Bei den untersuchten Objekten erwies sich die Kutikula im Gegen- 
satz zu den Befunden von FRENZEL (1929) und GöBer, (1903) für alle ge- 
prüften Farbstoffe als impermeabel. 

3. Diese Tatsache steht im Einklang mit dem Verhalten der Kutikula 

4. Die unter der Kutikula liegende Zellulosewand zeigte sich für eine 
große Zahl von Farbstoffen permeabel, für weitere zahlreiche dagegen 
impermeabel. 

5. Die Aufnahme der betreffenden Farbstoffe in die Zellulosewand er- 
folgt durch Diffusion. 

6. Auf die Diffusion der Farbstoffe in der Zellulosewand übt die 
Säuren- oder Basennatur der betreffenden Farbstoffe keinen grundsätz- 
lichen Einfluß aus. 

7. Über die Diffusionsfähigkeit der Farbstoffe im Zellulosegel der 
Zellwand entscheidet allein die Teilchengröße der gelösten Farbstoffe. 
Echt gelöste und wenig kolloide Farbstoffe diffundieren, kolloid gelöste 
mit größeren Teilchen dagegen diffundieren nicht mehr. 

8. Diese Feststellung steht im Einklang mit den Ergebnissen zahl- 
reicher anderer Untersuchungen über die Eigenschaften echt und mehr 
oder weniger kolloid gelöster Farbstoffe (Dialysierbarkeit, Diffusions- 
fähigkeit, Ultrafiltration und ultramikroskopisches Bild). 

9. Versuche mit den geprüften Farbstofflösungen vermögen darum 
keinen Aufschluß zu geben über die Größe der Poren in der Kutikula der 
geprüften Objekte. 
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UBER SEKUNDARE GESCHLECHTSMERK MALE 
BEI PHYCOMYCES BLAKESLEEANUS BGFF. 
Von 
J. WESENDONCK 
(Bienen). 

Mit 18 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 20. Dezember 1929.) 


Einleitung. 

Bekanntlich ist durch BLAKESLEE (1904) der wichtige Nachweis der 
Diözie (Heterothallie) bei den Mucorineen erbracht worden. Es kommt 
nämlich Zygotenbildung zwischen zwei äuBerlich nicht unterscheidbaren 
Pilzmyzelien erst zustande, wenn die beiden aufeinanderstoßenden Indi- 
viduen geschlechtlich differenziert sind, wenn ein sogenanntes +- und 
— -Mycel sich berühren. Seitdem ist bei verschiedenen Mucoraceen ver- 
sucht worden, außer dieser Eigenschaft der sexuellen Reaktion noch 
andere morphologische oder physiologische Merkmale nachzuweisen, die 
nur an ein bestimmtes Geschlecht gekettet sind; Knrzp (1928) führt die 
meisten diesbezüglichen Arbeiten auf; ebenso W. H. Schorrer (1928), 
der neue von ihm festgestellte Geschlechtsunterschiede veröffentlichte, 
als ich gerade vorliegende Versuche abgeschlossen hatte. Diese stellte ich 
nicht an einem -+-- oder einem — -Stamm an, wie es bisher geschehen war, 
sondern an einer größeren Anzahl von Stämmen beider Geschlechter. 
Auch kamen sie an deren zahlreichen Tochterstämmen zur Ausführung; 
würden nämlich Eigenschaften, die sich nur an einem Elternstamme ge- 
zeigt hatten, wieder auftreten, allein an sämtlichen Tochterstämmen 
seines Geschlechts, nicht aber an solchen des anderen, dann erst könnte 
von sekundären Geschlechtsmerkmalen die Rede sein. 

Es war daher zunächst meine Aufgabe, einmal Unterschiede fest- 
zustellen; ob etwa die +- Stämme in der Keimung ihrer Sporen und in 
der Wuchskraft ihrer Mycelien sich anders verhielten als die — -Stämme, 
und zwar auf festen Malzagarböden. ORBAN (1919) hatte in beiden Fällen 
hier Unterschiede gefunden. Nebenher studierte ich dabei das Verhältnis 
der Wachstums- zur Kopulationsfähigkeit. 

Alsdann interessierte mich vor allem die Frage, ob Unterschiede im 
Trockengewicht von Mycelien des +- und solche des — -Geschlechtes 
bestanden, wenn sie auf verschiedenen Zuckern gewachsen waren; in 
der Literatur finden sich hierüber widersprechende Angaben (KORPAT- 
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CHEVSKA 1909, LINDNER 1912 und 1916, LENDNER 1918, ORBAN 1919). 
Im AnschluB daran untersuchte ich näher, worauf jene Gewichtsdiffe- 
renzen zurückzuführen waren, etwa auf verschiedenes Verhalten in der 
Invertasebildung. 

Ehe ich eine Antwort auf diese Fragen zu geben versuche, möchte ich 
über die Art und Herkunft der Versuchsstämme berichten und technische 
Bemerkungen machen. 


L Tet. 
Abschnitt I. 


Versuchsanordnung. 

Als Versuchsobjekt diente ausschließlich Phycomyces Blakesleeanus 
Bgff. 12 +- und 12 — -Stämme, die Herr Professor Dr. H. BURGEFF mir 
gütigst überlassen hatte, waren wahllos aus der Sammlung von Einspor- 
mycelien aus verschiedenen Kreuzungen abgeimpft worden. Als festes 
Kultursubstrat für Keim- und Wachstumsgeschwindigkeit benutzte ich 
Malzextraktagar (im folgenden immer MA. bezeichnet), auf dem die 
Stämme bisher in Röhren weiter kultiviert waren, d. h. 3g Malzextrakt 
(Firma ‚Maltyl“-München) + 1,5 g japan. Agar auf 100,0 Aqua dest. 

1. Die festen Kulturböden. 

Die Keimversuche wurden angestellt auf großen Petrischalen von 
20 cm Durchmesser, mit 50 ccm MA. Auf diesen impfte ich abwechselnd 
einen +-und einen — -Stamm, im ganzen also 24 Stämme, jedesmal im 
Abstand von 5 Minuten. Innerhalb dieses Zeitraumes nahm ich nachher 
die Messung der keimenden Sporen vor. Um möglichst lange immer 
frisches Sporenmaterial aus turgescenten Sporangien einer Sporengene- 
ration zu haben, wuchsen die Stammkulturen in ‚Schrägröhren‘“ mit 
nicht zu wenig Substrat. So fand bei besserer Ausnutzung des Substrates 
lange Zeit hindurch immer neues Fruktifizieren statt, und ein schnelles 
Austrocknen, wie es in Reagenzröhren mit horizontal erstarrtem MA. 
leicht eintritt, wurde verhindert. Die so stets frischen Sporen nur 
eines Sporangiums eines jeden Stammes schwemmte ich in 4—5 Tropfen 
sterilen Wassers auf und streifte sie mit Platinöse auf der Substratober- 
fläche vorsichtig, strichweise ab. Nur dadurch ließ sich eine gleichmäßige 
und vor allem dünne Sporenverteilung erzielen, wie es für ein einwand- 
freies Messen der jungen Keimmycelien erforderlich war; denn Keim- 
schläuche einer Spore steigern ihr Spitzenwachstum in Nähe von solchen 
anderer Sporen, wie K. O. Mürzer (1922) und Scumipt (1925) zeigen 
konnten und wie es bei nicht genauer Einhaltung jener Bedingungen 
leicht festzustellen war. Daher wurden die jungen Hyphen nur isoliert 
wachsender Sporen gemessen, von denen eine Beeinflussung durch andere 
nicht anzunehmen war, und zwar höchstens bis zu drei Sporen im Ge- 
sichtsfeld, je nach der Größe des Keimmycels. Nicht keimende Sporen 














458 J. Wesendonck : 


blieben ganz unberiicksichtigt. Dagegen stellte ich die GréBe der ge- 
schwollenen Sporen, die im ersten Stadium des Keimens standen, mit 
fünf Teilstrichen, der kleinsten gewählten MeBziffer fest. Diese MaB- 
einheit „Teilstrich‘ wird im folgenden beibehalten werden. Bei jedem 
Stamm wurde so fast immer von 30 keimenden Sporen das Maß und 
daraus das Mittel genommen. In solchen Fällen, wo die Keimschläuche 
bei einem Stamm auffallend fast alle gleich lang waren, so besonders im 
ersten Keimstadium, genügte eine kleinere Zahl. Meistens variierte die 
Teilstrichzahl der Sporen eines jeden Stammes mehr oder weniger stark. 
Besonders war das der Fall auf Böden, die durch Zusatz von Salzen 
osmotisch wirksam gemacht waren, auf den alkalischen und sauren mehr 
als auf den neutralen. Die Sporenkeimung ging stets im Dunkeln vor 
sich, bei konstanter Temperatur. Je nach Versuchsanordnung hatte sie 
18—21° C. Die Messung nahm ich je nach der Keimgeschwindigkeit, die 
von den jeweiligen Außenbedingungen abhing, 17—19 Stunden nach der 
Impfung vor. 

Die Stämme wuchsen zur Beobachtung auf ihre Wachstumsgeschwin- 
digkeit zunächst auf denselben festen Nährböden, wie bei den Kei- 
mungsversuchen. Um dieselbe Schichtdicke in allen Petrischalen zu 
haben, mußten diese natürlich gleiche Größe und genau planen Boden 
haben. Bei Ansetzung der großen Kulturreihen war ein Abfülltrichter 
nach SCHNECH, etwas modifiziert, sehr zweckdienlich. Ein großer Scheide- 
trichter von 600 ccm Inhalt, an dem seitlich durch Umbiegen ein gra- 
duiertes Rohr mit Abflußhahn angeschmolzen war, wurde mit den 
nötigen Wattepfropfen verschlossen und im Dampftopf sterilisiert. Nach 
Einfüllung der heißen, sterilen Nährlösung ließ sich so bei einiger Übung 
innerhalb kurzer Zeit die ganze Serie Platten genau mit 20 ccm MA. 
steril abfüllen. Die Impfung geschah 2 cm vom Schalenrand, durch ein- 
maliges punktförmiges Berühren der Substratoberfläche mit spitzer 
Platinnadel voll Sporen. Die Sporen stammten aus einem turgescenten 
Sporangium des betreffenden Stammes. Die Kulturen standen ebenfalls 
im Dunkeln bei Laboratoriumstemperatur. Nach 5 Tagen markierte ich 
den Mycelsaum auf der Unterseite der Petrischale mit Tusche. An drei 
Stellen, nämlich einmal in der Mitte und zweimal je 2 cm vom Schalen- 
rande, bestimmte ich die Größe des Radius der Mycelscheibe in Milli- 
meter und nahm aus den drei Werten das Mittel. 


2. Die flüssigen Kulturmedien. 

Für flüssige Kulturmedien kamen Jenaer Kolben, die für jede einzelne 
Kulturserie alle gleiche Größe und Form hatten, zur Verwendung. Bei 
Ansetzung von Malzwasserkulturen wurden die Kélbchen mit 25 ccm 
Malzwasser (3 auf 100 g Aqua dest.) gefüllt und zweimal im Dampftopf 
sterilisiert. 
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Die Nährlösung, die für die Zuckerkulturen bestimmt und zunächst 
nur aus anorganischen Salzen und Pepton in Aqua dest. zusammen- 
gestellt war, sterilisierte ich in einem groBen Jenaer Kolben ohne Druck. 
Erst nach Zusatz des betreffenden Zuckers fand ihre Abfüllung mittels 
Abfülltrichter zu 25 bzw. 50 ccm in die Kolben statt. Diese waren leer 
vorher schon einmal sterilisiert worden und kamen nach Einfüllung der 
Zuckernährlösung nochmals in den Dampftopf. Nach diesem Verfahren 
wurde einerseits der Zucker nur einmal dem heißen Dampf ausgesetzt ; 
dadurch ließ sich wie bei der Saccharose, Invertierung, die bei saurer 
Lösung (p, 5,9) sonst bei öfterem Erhitzen leicht erfolgt, wenn auch 
nicht gänzlich verhindern, so doch bis auf einen geringen Grad ein- 
schränken. Entnommene Proben zeigten daher nur geringe FEHLING- 
sche Reaktion. Andererseits erzielte ich dadurch eine gründliche Sterili- 
tät. Die Inıpfung erfolgte mittels Platinöse mit dem ganzen Inhalt eines 
turgescenten Sporangiums, das bei allen 24 Stämmen zur Erzielung einer 
gleichmäßigen Beimpfung von möglichst gleicher Größe genommen wurde. 

Die Kulturen standen im dunkelen Schrank bei Zimmertemperatur. 
Nach 14 Tagen wurde das Mycel mit Hilfe eines dünnen gebogenen 
Kupferdrahtes restlos herausgehoben, was bei einiger Übung leicht ge- 
lang. Die noch anhaftende Kulturflüssigkeit ließ sich mit Fließpapier 
vorsichtig absaugen. Das am Draht fest anhaftende Mycel umhiillte ich 
mit kleinem Papierbeutel, in dem es zuerst einige Tage an der Luft, dann 
im Heißluftschrank 3 Stunden lang, bei 90° bis zur Gewichtskonstanz 
zum Trocknen kam. Für die Wägung auf der analytischen Wage ließ es 
sich restlos mit einer Pinzette in die Wägegläschen vom Kupferdraht ab- 
streifen. Bei jeder Serie wurden von vier bis fünf Stämmen Vergleichs- 
kulturen angesetzt. Die größte Abweichung zwischen den Trocken- 
gewichten von zwei Mycelien des gleichen Stammes ging bei einem all- 
gemeinen Durchschnittsgewicht von 20—25 mg nur selten über 1 mg. 

Für die Zuckernährlösung wurde auf 1000,0 Aqua dest. zuerst fol- 
gende Zusammenstellung von anorganischen Salzen gewählt: 


Fu 0,50 
MgS0, (7 H,0) . . . . 0,25 
ee 0,41 
ER: 24 . D. 0,13 
(NH - - . . . 0,50 


10 Tropfen von 10%iger Eisenchloridlösung. 


Bei Zusatz von 3% Glucose als C-Quelle zeigte sie sich, was Kei- 
mung angeht, bei ,,feuchte-Kammer“-Versuchen im Vergleich zu Lö- 
sungen nach Haypuck, RAULIN und solchen, die von anderen Autoren 
als Nährlösung für Mucorineen angewandt wurden, als sehr geeignet. Zur 
Gewinnung eines hinreichend großen Trockengewichtes aber war sie nicht 
brauchbar. Von einer großen Serie, die mit verschiedenen Stämmen an- 
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gesetzt worden war, hatten nach 10 Tagen in ihr nur 10% eine kaum 
sichtbare Mycelentwicklung erreicht. Kleine Mycelstückchen, auf !/, bis 
lqmm großen Agarkliimpchen, die ich hineinbrachte, wiesen nach 
14 Tagen ein durchschnittliches Trockengewicht von nur 4—5 mg auf, 
auch als Maltose, Lavulose, Galactose, Lactose, Saccharose als C- Quelle 
dienten; bei Dextrin und zum Teil bei Mannit war das Trockengewicht 
höher. Es lag natürlich gleich von Anfang an der Gedanke nahe, daß die 
Stickstoffquelle (NH,)SO, nicht die geeignete war. Ihre Umänderung 
in Ammonnitrat, in essig- und weinsaures Ammon und verschiedene 
andere, besonders organisch gebundene Stickstoffe, wie Asparagin, Glyco- 
coll, Harnstoff, Hippursäure, Natr. nuclein. und andere führten nicht zum 





Abb. 1. Stamm 64 und 160, kultiviert in Nährlösung mit (1. u. 3. Kolben) und ohne (2. u. 4. Kolben) 
Saccharose. 


Ziel. Ebenfalls waren andere Nährlösungen, die gelegentlich bei Muco- 
rineen mit Erfolg benutzt waren, keine geeigneten Substrate. 

Also blieb nichts anderes übrig, als statt (NH,).SO, Pepton (Wirtz) 
zuzusetzen. Nur ungern wurde es als N-Quelle genommen, da es zugleich 
als vorzügliche C-Nahrung für Pilze bekannt ist. Das konnte für unsere 
Fragestellung nicht von Nutzen sein. Es würden dadurch Trocken- 
gewichtsunterschiede zwischen den beiden Geschlechtern, wenn über- 
haupt welche vorhanden wären, bei den einzelnen in Anwendung kom- 
menden Zuckerarten leicht verwischt werden; diese sollten ja nur die 
einzige C-Nahrung sein. Bei Zusatz von 3,3 g Pepton, die an N-Menge 
etwa 4,82 mg (BUTKEWITSCH 1903) entsprechen, und von 30 g Saccharose 
zu 1000,0 obiger anorganischer Grundnährlösung ließ sich eine gleich- 
mäßig feste Pilzdecke von durchschnittlich 22,4 mg Trockengewicht nach 
30 Tagen erzielen. Dagegen hatten ohne diesen Zucker sich nur einige 
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mehr oder weniger starke, kaum wägbare Flocken entwickelt. Die Bild- 
aufnahme auf S. 460 zeigt links die gleichmäßig erwachsene Pilzdecke 
des Stammes 64 — in Saccharose- Peptonnährlösung, daneben die zurück- 
gebliebene Entwicklung der zugleich angesetzten Kultur ohne diesen 
Zucker, nur mit Pepton als C-Quelle; daneben die entsprechenden beiden 
Kulturen von Stamm 160 —. Zuckeranalysen der von Phycomyces ge- 
brauchten Nährlösung ergaben eine solche Konsumierung der Saccharose- 
C-Quelle, daß nennenswerte Beeinflussung durch die Pepton-C-Quellen- 
nahrung kaum anzunehmen ist. 


Abschnitt II. 


Unterschiede in der Sporenkeimgeschwindigkeit 
zwischen beiden Geschlechtern. 

ORBAN (1919) fand bei Phycomyces ‚‚nitens‘‘-Material, das mit dem 
heute Phycomyces Blakesleeanus Bgff. benannten identisch war, daß auf 
gewöhnlichem 3%igem Biomalz-Agar Sporen des —-Stammes 3—4 Stun- 
den später keimten als die des +-Stammes. Dieser Keimverzug der 
—-Sporen ließ sich dann auf osmotisch wirksam gemachten Nährböden, 
die durch hochprozentigen Zusatz verschiedener Salze hergestellt wurden, 
noch deutlicher steigern. So keimte z. B. der —-Stamm dreimal 24 Stun- 
den später und schließlich z. B. bei 15% KNO,-Zusatz überhaupt nicht 
mehr. 

1. Die Sporenkeimung bei den immer auf Malzagar kultivierten Stämmen, 

Ähnliche Keimungsunterschiede, wie sie ORBAN fand, traten bei mei- 
nem Material gleich beim ersten Vorversuch mit 25 +- und 25 —-Stäm- 
men auf 3%igem MA. (p, 5,9) nicht auf. Es schien vielmehr 12 Stunden 
nach der Impfung die Sporenkeimung sämtlicher Stämme eine gleich- 
mäßige zu sein. Zur genaueren Feststellung eines etwaigen Unterschiedes 
blieb daher jene oben beschriebene Meßmethode der jungen Keim- 
mycelien übrig. 

Tabelle 1. Keimmycelgröße bei 19° C nach 17 Stunden der Sporenimpfung auf 








3%igem MA. 
+- Stämme Teilstrichzahl — - Stämme Teilstrichzahl 
12 10 2 4 
53 15 48 10 
10 15 13 Il 
8 17 160 11 
54 27 17 15 
11 32 51 24 
7 32 26 24 
1 33 # 26 
3 39 15 32 
52 40 64 36 
50 42 130 41 
46 47 129 50 











Planta Bd. 10. 31 
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Tabelle 1 zeigt die Größe der auf 3%igem MA. 17 Stunden nach der 
Impfung bei 19°C gekeimten jungen Mycelien. Danach variierte bei 
beiden 12 Stämmen die Sporenkeimgröße fast gleichmäßig zwischen 4 
und 50 Teilstrichen. In Kurve 1 ist sie von 
allen graphisch zusammengestellt; die obere 
Abszissenzahlenreihe bringt die +-Stämme, 
die untere die —-Stämme, jedesmal in der 
Reihenfolge ihrer Größe geordnet; die Koor- 
dinatenzahlen bedeuten die Keimgrößen in 
Teilstrichen in aufsteigender Reihe. Danach 
sehen wir aber ein gleichmäßiges Überwiegen 
der Keimstärke der +-Stämme. Diese ist im 
Mittel um etwa 23% größer als diejenige der 
zugrunde gelegten durchschnittlichen Keim- 
größe der — -Stämme. Eine mehrmalige Nach- 
prüfung führte zu demselben Ergebnis. 

Zur Herstellung von osmotisch wirksamen 
Keimböden setzte ich eine große Menge von 
3%igem MA. an und verteilte sie auf eine 
Reihe von Kölbchen, die je 50 cem davon er- 
hielten. In jedes brachte ich einen gewissen 
Prozentsatz des betreffenden Salzes und steri- 
lisierte zweimal im Dampftopf. Nachher bei 
Vornahme jedes Keimversuches brauchte sein 
Inhalt nur flüssig gemacht und in die großen 
sterilen Petrischalen gegossen zu werden. So 
ließen sich für alle Keimungsversuche auf ein- 
mal Böden mit gesteigertem Gehalt an ver- 
schiedenen Salzen herstellen, die sämtlich bis 
auf diesen gleiche Beschaffenheit hatten, wie 
es zur genauen Einhaltung der Außenbedin- 
gungen erforderlich war. 

Zur Verwendung kamen an neutralen Sal- 


Stämme. 


+ -Stämme, ----- —- 





Kurve 2. 





Abb.2. Kurve 1: Keimung auf 8% MA. Kurve 2: a auf MA. + 1% KOl, b auf MA. +2% KCI, c auf MA. +4% KCl. 





E zen KCl und CaCl,, beide in Konzentrationen 
=) zu 1,0, 2,0 und zu 4,0%, an alkalischem Salz 
$ K.CO, zu 0,05, 0,1 und zu 0,2%. Diese Kon- 
3 zentrationen waren so gewählt, daß bei der 
SS ’ ersten eine kaum merkbare, bei der zweiten 


eine deutlich erkennbare, bei der dritten eine starke Keimungshemmung 
erwirkt wurde. Auch stellte ich MA.-Böden von höherer Aciditat her; 
auf solchen läBt sich die Mycelentwicklung von Phycomyces bis zu einem 
gewissen p,-Grade steigern. Es war daher von Interesse, ob bei Zusatz 
von KH, PO, in den ansteigenden Dosen von 0,36% , 1,5% und 3% in der 
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Keimungsgeschwindigkeit eventuell eine stärkere Förderung der Stämme 
des einen Geschlechts gegenüber denen des anderen zustande kam. 

Der p,-Wert der Neutralsalzböden war wie bei einfachem 3% igem 
MA. 5,9 (colorimetrisch bestimmt). Auch hier war die Keimung sämt- 
licher 24 Stämme eine durchaus regelmäßige. In Kurve 2a ist bei 
1% KCl-Zusatz ein regelmäßig stärkeres Keimen aller + -Stämme, wenn 
sie in Reihen der Größe nach geordnet werden, zu erkennen, durchschnitt- 
lich um 21,7% der Keimgröße der schwächeren — -Stämme. Die Regel- 
mäßigkeit tritt bei stärkerem KCl-Zusatz weniger hervor (Kurve 25 und 
c), aber die Überlegenheit in der Keimfähigkeit des + -Geschlechtes gegen- 
über der des — -Geschlechtes steigert sich bei 4% KCl auf 54%. Es war 
von Interesse, das Verhalten bei dem neutralen CaCl, kennen zu lernen, 
da die Calciumionen bekanntlich schwer permeieren. Es ist aber auch 
hier dasselbe wie vorhin. Die —-Stämme blieben bei denselben gesteiger- 
ten CaCl,-Zusätzen um 27,7, 53,5, 69,4% ihrer durchschnittlichen Keim- 
größe hinter derjenigen der +-Stämme zurück (Kurve 3a—c). Es ist 
also bei Zusatz von neutralen Salzen, ob KCl oder CaCl,, das Kation ohne 
Einfluß. In beiden Fällen blieben die — -Stämme gegenüber den +- 
Stämmen, jedesmal in ihrer Gesamtheit genommen, zurück, wie wir es 
bei einfachem 3% igem MA. gesehen haben. 
are Kurve 3. 


a) 


D) 


40 
70 
60 
50 
40 
30 


+. 
1982 14 u - 4 + 
Abb. 3. Kurve 3: a Keimung auf MA. + 1% CaCl, b auf MA. + 2% CaCl, c auf MA. + 4% CaCl. 
+ -Stämme, ----- —- Stämme. 


Die alkalisch gemachten Böden der angegebenen K,CO;-Konzentra- 
tionen hatten ein p, von 7,0, 8,15, 8,6. Es fällt auf, daß hier der Hyphen- 
durchmesser der Mycelien im Verhältnis zu dem bei den vorhergehenden 
Versuchen, bei denen der py-Wert gleich groß war, durchweg bedeutend 
geringer, jedoch die Zahl der Nebenhyphen kaum merklich geändert war. 
Ähnliches hatte Scummr (1925) bei Herabsetzung der geringen Malz- 
konzentration von 0,1 auf 0,015% feststellen können. Eine genaue zahlen- 
mäßige Erfassung dieser Verhältnisse war von mir nicht beabsichtigt. 

31* 
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Die stark hemmende Wirkung der K,CO,-Béden kommt daher durch 
Messung der Hyphenlänge allein nicht zum Ausdruck, weil die Keim- 
größen im allgemeinen von denen der vorigen Versuche kaum verschieden 
waren. In Kurve 4a—c sehen wir nicht wie bisher ein allgemeines Zurück- 
bleiben der — -Stämme, sondern diese keimen im ganzen stärker, in 
Prozentsatz ausgedrückt um 43,1— 72,8% des durchschnittlichen, ge- 
ringeren Keimwertes der + -Stämme. 


Teilstriche Kurve 4. 
40 


d) 





70 






a 








+ + 
= 8 - -2 17 51 1548 1300026 4 729 
Abb. 4. Kurve 4: a Keimung auf 3% MA. + 0,05% KzCO;, b auf MA. + 0,1% K,COs, 
ec auf MA. + 0,2% K:COs. — +-Stämme, ----- — - Stämme. 


Wenn wir das kräftigere Keimen der +-Stämme auf einfachem 
3%igem MA. ohne Salzzusätze als das normale Verhalten der Keimung 
von Phycomyces ansehen, so finden wir bei Zusatz von 0,36% KH,PO,, 

Teilstriche Kurve 5. 
210 


a) 






d) 










ec) 





Man? 90 METT 2 600029 4 
Abb. 5. Kurve 5: a Keimung auf 3% MA. + 0,36% KH,PO,, b auf MA. + 1,5% KH:PO,, 
c auf MA. + 3% KH;PO.. +-Stämme, ----- —- Stamme. 
der den MA. auf einen py-Wert von 5,1 bringt, nach Kurve 5a keinen 
Unterschied in der Keimfahigkeit beider Geschlechter mehr. Das kommt 
auch durch die vollständige Gleichheit der errechneten Durchschnitts- 
werte für +- und —-Stämme, die 34 bzw. 33 Teilstriche betragen, zum 
Ausdruck. Wir diirfen daher annehmen, daB bei einem Gehalt von 
0,36% KH, PO, die + -Stämme diese Eigenschaft verlieren, oder aber die 
—-Stämme kräftiger werden im Keimen. Letzteres dürfte aus 5b und c, 
wo der KH, PO,-Zusatz auf 1,5% (py = 4,5) und 3% KH,PO, (px = 4,1) 
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gesteigert wurde, zu schlieBen sein; denn bei den drei —-Stämmen 130, 
129 und 4 wurde die Keimgeschwindigkeit bedeutend vergrößert, bei den 
anderen —-Stämmen die Keimgröße gesteigert in demselben Maße wie 
bei den +-Stämmen. Die —-Stämme blieben mit diesen gleich stark. 
Mit Ausnahme jener drei ist also hier die Keimstärke der — -Stämme 
nicht größer als die der + -Stämme, sie ist bei allen drei gesteigerten Kon- 
zentrationen des sauren KH, PO,-Salzes bei beiden Geschlechtern gleich. 


2. Die Sporenkeimung bei den mehrere Sporengenerationen lang 

auf natürlichen Kultursubtraten gezüchteten Stämmen. 

Bei der bekannten Akkomodationsfähigkeit der Pilze (EscHENHAGEN 
1898, MeıssnerR 1902) an verschiedene Medien war es von Interesse, ihr 
Keimverhalten auf 3%igem MA. kennen zu lernen, wenn die 24 Stämme 
vorher etwa 8—10 Sporengenerationen lang in Röhren mit natürlichen 
Substraten kultiviert wurden, auf denen Mucorineen bzw. Phycomyces 
gelegentlich angetroffen worden sind. An solchen wurden Pferdemist 
(Pu 6,5), ölhaltiger, gemahlener Rübsensamen (py 6,3), zerstoßene rohe, 
fetthaltige Kakaobohnen (px 6,1) und Brot aus angesäuertem Roggen- 
mehlteig (px 4,2) verwandt. Auf den beiden letzten Substraten kamen 
die Stämme zu besonders üppiger Vegetation. Diese kam durch Hyphen- 
und Trägerdicke, dann aber auch durch deren gelben, fettähnlichen In- 
halt zum Ausdruck. Fett ist verschiedentlich bei Mucorineen beobachtet 
und von CHODAT und SCHOPFER bei Mucor hiemalis als ein Karotin in 
einer cholesterin-lipoidhaltigen Fettsubstanz bestimmt worden (LEND- 
NER 1908 und 1918, BLAKESLEE et SATINA 1926, CHODAT und SCHOPFER 
1927). Nach CHoDar ist die Intensität der Karotinbildung an eine Un- 
gleichheit zwischen Stickstoff- und Kohlehydratumsetzung gebunden 
und nach umfangreichen Versuchen SCHOPFERs (1928) um so höher, je 
mehr Kohlehydrate der Pilz im Substrat gegenüber den übrigen Nähr- 
stoffen vorfindet. Damit erklärt sich auch die reichliche Karotinbildung 
bei Phycomyces auf Brot und Kakaobohnen, während sie auf dem wenig 
C-haltigen Mist kaum in Erscheinung trat. Dagegen war eine stärkere 
Gelbfärbung in den Hyphen und Trägern der 12 +-Stämme verglichen 
mit den 12 — -Stämmen nicht festzustellen. Sie trat im Anfang bei allen 
Stämmen gleich stark auf, nahm dann von der 4.—5. Sporengeneration 
allmählich gleichmäßig, aber nur bis zu einem gewissen Grade ab, so daß 
die Brot- bzw. Kakaokulturen deutlich von den Mist- und Rapskulturen 
zu unterscheiden waren. Ein ganz ähnliches allmähliches Abklingen des 
anfangs lebhaftgelben Farbentones konnte auch SCHOPFER (1928) an 
Mucor hiemalis beobachten. 

Wir sahen, daß die Sporenkeimgeschwindigkeit des Phycomyces, wenn 
er wie üblich auf MA. in Röhren weiter kultiviert worden war, bei seinen 
+-Stämmen auf diesem Substrat durchweg größer war. Das war aber 
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nicht mehr der Fall, wenn er nach wiederholter Aussaat auf Mist oder 
Kakaobohnen als Nährmedium gewachsen war, Nach Kurve 6a und b 
ist die Keimung beider Geschlechter auf MA. gleich, ebenso wenn er 
langere Zeit auf Riibsensamen kultiviert wurde. Der p,-Wert dieser 
natürlichen Substrate ist hier etwas höher als 5,9 und schwankt zwischen 
6,2 und 6,5. Es lag der Gedanke nahe, daß auch hier die Acidität als 
wesentlicher Faktor ausschlaggebend war, und das um so mehr, wenn wir 
das Verhalten der — -Sporen betrachten von Stämmen, die längere Zeit 
70 
60 







Teilstriche Kurve 6. 
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Abb. 6. Kurve 6: a Keimung der Mist-, b der Kakao-, c der Sauerbrot-Stämme, f der Hefebrot- 

stämme auf 3% MA., d der Kakaostämme auf 3% MA. +3% KCl, e der Sauerbrotstämme auf 
MA. + 3% KCl. +-Stämme, ----- —- Stämme. 








hindurch auf Sauerbrot wuchsen (px = 4,2) (Kurve 6c). Wurde statt 
dessen Heferoggenbrot als Kulturmedium mit einem p4-Wert von 5,9 
10 Sporengenerationen lang verwandt, so war wiederum ein kräftigeres 
Keimen des +-Geschlechtes auf dem MA.-Boden festzustellen, der ja 
denselben p4-Wert hat (Kurve 6f). 

Demnach keimten Sporen von Mycelien, die auf Substraten von 
höherer Acidität gezüchtet waren, auf solchen von niederer zum Aus- 
keimen gebracht, beim Minusgeschlecht durchweg besser als beim + -Ge- 
schlecht. Andererseits keimten aber auch, wenn Phycomyces auf dem 
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schwach sauren MA.-Boden gewachsen war, auf alkalischen Béden 
(Pa 7—8,6) ebenfalls die —-Sporen besser (Kurve 4a—c). Wenn wir 
von jenen KH, PO,-Béden absehen, ergibt sich, daß das — -Geschlecht 
stärker ist bei anomalen Keimbedingungen. Zu diesen sind Keimböden, 
die durch Zusatz von neutralenSalzen nur osmotisch wirksam gemacht, 
deren p,;,-Werte aber nicht verändert werden, schlechthin in diesem 
Sinne nicht zu rechnen. Wir sahen (Kurve 2 und 3), daß bei KCI- und 
CaCl,-Zusatz zum MA. das + -Geschlecht das kräftigere bleibt, wie ohne 
diese Salze; bei den Kakaostämmen ist die Keimkraft beider Geschlechter 
gleich (65), bei Zusatz der beiden Salze ebenso; bei den Sauerbrot- 
stämmen ist die Sporenkeimgeschwindigkeit des — -Geschlechtes größer, 
auch hier bewirkt KCl-Zusatz keine Änderung (Kurve 6d und e). Diese 
Einflußlosigkeit der neutralen Salze werden wir auch später genau so 
wiederfinden, wenn wir die Keimverhältnisse von den durch die Zygote 
gegangenen Stämmen beobachten. Aus Tabelle 6 und 8 (Seite 481 und 489), 
in denen sämtliche Keim- und Wachstumsversuche zusammengestellt 
sind, geht das deutlich hervor. Sonst scheint der Wechsel der Nähr- 
stoffverhältnisse, wie er von der MA.-Kultur auf das stärkehaltige Brot, 
die fetthaltigen Kakaobohnen, den ölhaltigen Rübsensamen, den ammo- 
niakhaltigen Pferdemist gegeben war, auf die Keimverhältnisse beider 
Geschlechter ohne besondere Wirkung gewesen zu sein. 


Abschnitt III. 
Unterschiede in der Wuchskraft beider Geschlechter auf festen 
Agarböden. 

Auf Wachstumsunterschiede zwischen beiden Geschlechtern auf festen 
Agarböden mit verschiedenen C-Quellen, mit und ohne Zusatz von osmo- 
tisch wirksamen Salzen wurde Phycomyces wohl zuerst von ORBAN (1919) 
näher untersucht. Dabei war das +-Geschlecht wiederum das stärkere, 
aber dieser Unterschied trat nicht so hervor wie bei ihren Keimversuchen. 
Auch Soxopree (1928) stellte auf Agarböden, deren Zucker- und Stick- 
stoffgehalt gesteigert wurde, beim (+) Mucor hiemalis nur wenig größere 
Wachstumsgeschwindigkeit fest. 

1. Die eigentlichen Wachstumsversuche. 

Die 24 Phycomyces-Stämme wurden zunächst auf einfachem 3% igem 
Malzagar bezüglich ihrer Wuchsverhältnisse näher geprüft. Die nach der 
eingangs geschilderten Versuchs- und Meßanordnung festgestellten 
Wachstumsgrößen verteilten sich bei allen 24 Kulturen auf den engen 
Spielraum von 30—46 mm ganz gleichmäßig. Wenn wir die Werte 
wiederum der Größe nach für die 12 Stämme der beiden Geschlechter 
graphisch zusammenstellen, so finden wir nach Kurve 7a keinen Unter- 
schied, auch nicht, wenn den MA.-Böden KCl, CaCl,, K,CO,, KH,PO, 
zugesetzt worden waren. Auf nähere Wiedergabe der entsprechenden 
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Kurven soll bei dem völlig negativen Ergebnis verzichtet werden. Auch 
als die 24 Stämme auf Mist, Raps, Kakaobohnen und Sauerbrot 8 bis 
10 Sporengenerationen lang zur Aussaat gekommen waren, und dann auf 
MA. mit und ohne Salzzusätzen auf ihren Wuchs beobachtet wurden, ließ 
sich ein besseres Wachsen dieses oder jenes Geschlechtes nicht feststellen. 
In Kurve 7b— sind die Wuchsverhältnisse der Kakao-, Sauerbrot-, Mist- 
Kurve 7. 
75 
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Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 7. Kurve 7: a Wachstum der gewöhnlichen MA.-Stämme, b der Kakao-, c der Sauerbrot-, 
d der Mist-, e der Raps-Stämme auf 3% MA. — Abb. 8. Kurve 8: Kopulationsfähigkeit der ein- 
zelnen Stämme. + -Stämme, ----- —- Stämme. 





und Rapsstämme auf Platten mit einfachem MA. graphisch dargestellt. 
Im Gegensatz zu den Keimversuchen ist hier ein stärkeres Konstant- 
bleiben der Größenwerte der einzelnen auf den verschiedenen Kultur- 
substraten gewachsenen Stämmen festzustellen, wenn man die Reihen- 
folge der Stämme in den Abszissen von a—e näher vergleicht. Es sind 
fast durchweg dieselben, die durch geringen bzw. stärkeren Wuchs sich 
auszeichnen. Es war daher von größtem Interesse zu sehen, ob diese 
schlechten bzw. guten Wachser auch schlechte oder gute Kopulanten 
abgaben. 
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2. Das Verhältnis der Wachstums- zur Kopulationsfähigkeit. 
Jeder +-Stamm wurde zusammen mit jedem von den 11 —-Stämmen 
(Stamm 160 — fehlt bei diesem Versuch) in einem Abstand von 6 mm in 
einzelner Petrischale in Strichimpfung geimpft. Die 132 Schalen waren 
vorher genau mit 20 cem MA. steril abgefüllt worden und standen im 


Tabelle 2. Ergebnis der Kombination von 11 (—) und 12 (+) Stämmen (auf MA. 
geziichtet). 





(-)-Stämme 
2 - {4 - 13 -|15 -|17 - 26 —|48 - [51 — [64 — [129 - 130 — 
oJlolol2Jlojslwlojisei 28/7 | 15 
(0) | (65) | (0) | (4) | (80) |(170)| (12) | (65) | (12) | (54) | (39) 
211 | 258 | 203 | 195 | 234 | 213 | 220 | 203 | 171 | 206 | 231 |213 
(15) | (21) | (82) | (22) | (28) | (24) | (84) | (89) | (14) | (15) | 63) 
238 | 244 | 113 | 163 | 229 | 232 | 186 | 177 | 230 | 172 | 232 1201 
(50) | (26) | (23) | (36) | (39) | (32) | (35) | (35) | (39) | (28) | (71) 
9|14)/ 6/0/33 ]141]9 | o | 1] 2 | 5 





1+ 


3+ 


7+ 


+ 130)| 40) | ao! (0) | (6) | (85) | (25) | (30) | ao | ao | 60 | Z 
10+ 164 | 237 | 90 | 101 | 133 | 200 | 170 | 131 | 146 | 182 | 175 157 À 
2 (33) | (31) | (74) | (17) | (19) | (26) | (28) | (80) | (23) | (16) | (44) 8, 
8 11..| 282 | 283 | 169 | 140 | 224 | 230 | 259 | 171 215 | 207 | 220 |209 À 
3 (13) | (@) | (82) | 4) | (25) | (25) | (20) | (18) | 62) | (6) | ao) 2 
À 39, | 205 | 227 | 70 | 128 | 169 | 175 | 187 | 141 | 195 | 189 | 196 170 3 
+ (67) | (48) | (22) | (37) | (35) | (69) | (64) | (27) | (48) | (25) | (37) E 
464 209 | 242 | 128 | 126 | 178 | 176 | 206 | 124 | 152 | 192 | 194 175 3 
(62) | (40) | (62) | (33) | (57) | (36) | (60) | (54) | (43) | (80) | (47) £ 

504 156 | 173 | 137 | 89 | 157 | 132 | 162 | 108 | 101 | 153 | 114 11348 


(34) | (18) | (20) | (25) | (29) | (22) | (19) | (21) | (19) | (19) | (23) 


5117/1188] 28 | 7 | 91 | 163] 184 | 82 | 35 | 121 | 102 |101 
* | (70) | (87) | (45) | (22) | (98) | (38) | (87) | (70) | (07) | (60) | (82) 
105 | 92 | 65 | 9 | 51 | 67 | 35 | 28 | 13 | 212 | 41 | 65 


53+| (42) | (23) | (85) (26) | (19) | (20) | (24) | (52) | (32) | (14) | (65) 

sex 224 | 236 | 23 | 217 | 254 | 242 | 246 | 154 | 229 | 229 | 181 |203 

(8) | (19) | (26) | (15) | (14) | (21) | (42) | (13) | (15) | (3) | (14) 

169 | 174 | 86 | 98 | 143 | 156 | 155 | 110 | 124 | 162 | 142 
Durchschnittliche Zygotenzahl 









































dunkelen Zimmer bei einer durchschnittlichen Temperatur von 18°C. 
Nach 14 Tagen wurde mit dem Binokular die Zahl der vollstandig ausge- 
bildeten Zygoten und die der Abortivbildungen bestimmt. Sie sind in 
Tabelle 2 verzeichnet. In der ersten vertikalen Reihe (links) stehen die 
+ -Stämme, in der oberen, horizontalen die Minusstämme. Die eingeklam - 
merten Ziffern beziehen sich auf die Anzahl der Abortivbildungen, die 
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neben den vollständigen Zygoten entstanden waren. Die Summe aller 
Zygoten eines jeden +- und die aller eines jeden —-Stammes, dividiert 
durch 12 bzw. 11, die Zahl der Stämme der beiden Geschlechter, ergibt 
dessen durchschnittliche Kopulationsfähigkeit. Diese kommt in den 
Zahlen der letzten Vertikalen (rechts) für die einzelnen +- und in der 
untersten horizontalen Reihe fiir die —-Stämme zum Ausdruck. Es 
kopulieren also alle Stämme sehr verschieden lebhaft miteinander, was 
ja bei sexuell reagierenden Organismen eine häufig zu beobachtende Er- 
scheinung ist. DieStämme 1+ und 8+ sind die schwächsten Kopulanten, 
beide mit der durchschnittlichen Zygotenzahl 15. Auf diese Größe, mit 1 
angenommen bezogen, ergibt sich eine relative Kopulationsfähigkeit 
sämtlicher 23 Stämme, die in Kurve 8 dargestellt ist. Darin haben z. B. 
der Stamm 7+ und 54+ die Kopulationsgröße 13, der Stamm 2— eine 
solche von 11, 4— eine solche von 12. Ein Vergleich der Reihenfolge der 
Stämme in dieser Kurve mit denen sämtlicher in Kurve 7a—e ergibt die 
Tatsache, daß die schlechten bzw. guten Wachser durchweg auch solche 
Kopulanten auf gewöhnlichen MA.-Platten waren. 

Es war nun weiterhin von Interesse, zu sehen, ob die Kombinationen 
1+ x 2—,1+ x 13—,8+ x 15 — (Tabelle 2), die nicht die geringsten 
Anzeichen von Zygosporenbildung zeigten, bei denen also die Mycelien 
bei ihrem Zusammenwachsen vollkommen indifferent blieben, und die 
Kombinationen 52+ x 64—, 53+ x 51— mit nur relativ geringer 
Zygotenzahl nicht ein wesentlich besseres Kopulationsergebnis lieferten, 
wenn diese Stämme längere Zeit auf jenen natürlichen Substraten: Raps, 
Kakaobohnen, Sauerbrot und Mist gewachsen waren. Tabelle 3 zeigt das 
Ergebnis dieses Kopulationsversuches. Auffallend ist hier die hohe 
Zygotenzahl der Kombination 64— x 52+-; die beiden Stämme, die 
immer auf dem üblichen MA.-Boden gewachsen waren, hatten nämlich 
bei jenem ersten Kopulationsversuche nach Tabelle 2 und auch sonst 
Zygoten nur in geringer Zahl gebildet. Ihr jetziges außergewöhnliches 
Kopulationsergebnis dürfte wohl darin seinen Grund haben, daß bei 
diesem Versuch die Kulturen bei ihrer geringen Zahl im Gegensatz zu dem 
vorigen, wo es sehr viele waren, in dunkelem Thermostaten bei konstanter 
Temperatur von 20° C standen, und daß die höhere, vielleicht auch kon- 
stantere Temperatur eine stärkere Zygotenbildung zur Folge hatte. Ähn- 
lichen Temperatureinfluß auf die Zygotenbildung konnte auch BLAKESLEE 
(1920) bei anderen Mucoraceen feststellen. Völlige sexuelle Indifferenz 
ist trotzdem wiederum bei den Kombinationen der Malzstämme 15 — 
x 8+, 13 — x 14 und 2— x 1+ festzustellen, wie beim ersten Kopu- 
lationsversuch. Die letzten Stämme 1-+ und 2— sind die beiden ur- 
sprünglichen von CLAUSSEN bezogenen Stämme, von denen der 1+ 
(eigentliche Bezeichnung Cl.+) mit dem Stamm St.— (Stahl) BuRGEFF 
(1928) die verschiedenen Varianten abgeleitet hatte. Sie hatten mit der 
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Zeit nach mehrmaliger Beobachtung ihre sexuelle Aktivität zueinander 
vollständig verloren, wahrscheinlich infolge der fortgesetzten Sporangio- 
sporenüberimpfung in Kulturröhren mit dem üblichen MA.-Boden. Durch 
dessen Umänderung in jene vier natiirlichen Kultursubstrate hatten sich 
bei ihrer Gegenüberstellung wieder vollständige Zygoten bilden können, 
am meisten wenn die beiden auf stickstoffhaltigem Pferdemist, weniger 
wenn sie auf fetthaltigen Kakaobohnen oder stärkehaltigem Brot, am 
wenigsten, wenn sie auf ölhaltigem Raps längere Zeit kultiviert waren 
(Tabelle 3). Bei der Kombination 15 — x 8+ hat der Kulturmedien- 


Tabelle 3. Kopulationsergebnis von 5 —- und 5 +-Stämmen, die auf 
verschiedenen Substraten gezüchtet wurden. 























Kombination | gemaine Rapsstämme | Kakaostämme | "enerProt | Mistetämme 
2-x1+ 0 15 Zygoten, | 25 Zygoten, | 18 Zygoten, | 70 Zygoten, 
geringeAbor- | geringeAbor- | geringeAbor- | geringe Abor- 
tivbildung. | tivbildung. | tivbildung. | tivbildung. 
15-x8+ 0 nur Abortiv- | nur Abortiv- | nur Abortiv-|nur Abortiv- 
bildg.,breite, | bildg.,breite, | bildg.,breite, | bildg., breite, 
nicht dichte | dichte Linie. | kurze Linie.|sehr dichte 
Linie. Linie. 
64— x 52 + |350 Zygo-| 24 Zygoten, | 32 Zygoten, |60 Zygoten, |600 Zygoten, 
ten, wenig | geringeAbor- | geringeAbor-| starke Abor- |fast keine 
Abortivbil- | tivbildung. | tivbildung. | tivbildung. | Abortivbil- 
dung. dung. 
51— x 53 + | 2 Zygoten, |20 Zygoten, | 200Zygoten, | 120Zygoten, |40 Zygoten, 
geringe |geringeAbor- | starke Abor- | starke Abor- | starke Abor- 
Abortivbil- | tivbildung. | tivbildung. | tivbildung. | tivbildung. 
dung 
13 — x1+ 0 10 Zygoten, | ausgefallen. |5 Zygoten, | 5 Zygoten, 
geringeAbor- geringeAbor- | geringe Abor- 
tivbildung. tivbildung. | tivbildung. 





wechsel nur Entstehung von Abortivbildungen, also keine vollständige 
Zygotenbildung, und bei 13 — x 1+ nur geringe Zygotenbildung erzielen 
lassen. Bei 51 — x 53+ trat wiederum eine wesentliche Steigerung der 
sexuellen Reaktion, mehr durch Züchtung auf Kakaobohnen und Brot 
als auf Pferdemist ein. 

Aus alledem ergibt sich, daß Stämme mit geringer Wuchskraft nicht 
notwendigerweise auch herabgesetzte, sexuelle Aktivität bzw. Kopu- 
lationsfähigkeit zu haben brauchen. Nur wenn bei fortgesetzter Impfung 
von Sporengeneration zu Sporengeneration auf ein und dasselbe Kul- 
turmedium, wie z. B. auf MA., Gewöhnung an dieses erfolgt, dürfte 
sich jene bei den schwachen Wachsern eher als bei den starken einstellen. 
Eine ,, Verjiingung“ läßt sich durch Kulturmediumwechsel erzielen. Die 
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Wirkung dieser Auffrischung durch das neue Substrat ist bei jeder Kom- 
bination von Stämmen recht verschieden und hängt u. a. vielleicht be- 
sonders von der quantitativen Ausnutzung gewisser Stoffe im Substrat 
oder auch von der Bildung solcher Stoffe geschlechtsspezifischer Art im 
Organismus eines jeden Partners ab. Die Verarbeitung bzw. der Aufbau 
solcher Substanzen erleiden aber höchstwahrscheinlich eine krankhafte 
Störung bei fortgesetzter einseitiger Ernährung. 

Wenn auch die Aussicht auf Erfolg sehr gering war, so war es doch, 
da die sexuelle Aktivität bzw. Kopulationsfähigkeit der Stämme nun ein- 
mal bekannt war, von Wichtigkeit, zu untersuchen, ob die geschlechtliche 
Tendenz bei gewählter Gegenüberstellung von gewissen Stämmen sich 
umkehren ließe. So wurde der schwach kopulierende 13 — mit dem starken 
2—, 4 — und 129 —, die schwachen +- Stämme 1 und 8 jeder mit dem 
starken 3+ und 54+ zusammengebracht. Dieselben Kombinationen von 
Stämmen wurden auch vorgenommen, nachdem sie auf den verschiedenen 
natürlichen Substraten gezüchtet waren. Auch wurden die entsprechen- 
den Sauerbrot- den Rapsstämmen, die Miststämme den entsprechenden 
Kakaostämmen gegenübergestellt. In allen Fällen waren auch nicht die 
geringsten Anzeichen von Zygophorenbildung zu konstatieren, was ein 
weiterer Beweis für die feste Konstanz der geschlechtlichen Determinie- 
rung bei den Mucoraceen ist. 


Abschnitt IV. 


Unterschiede in der Wuchskraft beider Geschlechter 
in flüssigen Nährmedien. 

Wenden wir uns weiter der Untersuchung über Wuchsunterschiede 
der beiden Geschlechter zu, so bestand die Möglichkeit, daß solche auf 
festen MA.-Böden trotzdem bestehen, aber durch gewisse Eigenschaften 
der Hyphen verdeckt sein könnten und so durch unsere Meßmethode 
nicht zum Ausdruck kommen. So können Hyphendicke, Verzweigungs- 
dichte und Tiefenwachstum bei jedem einzelnen Stamm recht verschieden 
sein (MÜLLER 1922, Schmipr 1925). Was das ‚„submerse‘‘ Wachstum 
angeht, so beobachtete ORBAN (1919), daß sich die Hyphen des — -Stam- 
mes in größerem Abstand von der Oberfläche verbreiteten als die des +- 
Stammes. Ich konnte derartiges nicht feststellen. Da eine genauere 
zahlenmäßige und daher objektive Erfassung aller jener Eigenschaften 
nicht möglich war, galten die folgenden Versuche den Wuchsverhältnissen 
in flüssigen Medien, deren Anordnung und Methode schon beschrieben 
wurden. Die Trockengewichtsmethode umgeht mehr oder weniger fast 
ganz jene Schwierigkeiten und kommt unserer Frage eher bei. 

1. Das Wachstum in dreiprozentigem Malzwasser. 

Die 24 Stämme, die in 25 ccm einfacher 3% iger Malzlösung bei Labo- 

ratoriumstemperatur 10 Tage lang im Dunkeln gewachsen waren, liefer- 
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ten bei den 12 —-Mycelien ein durchschnittlich um 6,5% hôheres Trocken- 
gewicht als bei den +-Mycelien. Auch hier ist wie bei den früheren Keim- 
versuchen ein gleichmäßiges, stärkeres Verhalten des einen Geschlechtes, 
aber nicht der +-, sondern der — -Stämme deutlich zu erkennen (Kurve 
9a). Im Gegensatz zu den Keimversuchen auf festem MA. wird aber hier 
bei Zusatz von neutralem CaCl, diese Gleichmäßigkeit derart gestört, 
daß, wie Kurve 95 zeigt, ein Unterschied nicht mehr zu erkennen ist, 
ebenso bei Zusatz von 3% KH,PO, (Kurve 9c). Es wurden auch die 
Sauerbrotstämme auf ihren Wuchs in 3%iger Malzlösung und in solcher 
+ 3% KH,PO, untersucht, jedesmal verhielten sich beide Geschlechter 
gleich (Kurve 9d und e). 
Kurve 9. 
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Abb. 9. Wachstum in 3% Malz- 
wasser. Kurve 9: a der einfachen 
MA.-Stämme, b der MA.-Stämfme 
in Malzwasser + 3% CaCle, c in 
Malzwasser + KH;PO,, d der 
Sauerbrotstimme in Malzwasser, 
e der Sauerbrotstämme in Malz- 
wasser + 3% KH:PO,. 
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4 DU 2 DUB m. Stämme. 


1149 51 


Bei den genannten fünf Kulturserien waren die Trägerbildung und die 
Wuchsform dem äußeren Aussehen nach sehr üppig, aber ein Unterschied 
zwischen den Geschlechtern war nicht zu konstatieren; was Farben- 
bildung anbetrifft, so gab es bei allen fünf gewisse Unterschiede zwischen 
einzelnen Kulturen, beim — -Geschlecht ebenso wie beim +-Geschlecht. 
So zeigten die Sauerbrotstämme 50+, 15 —, 53+, 1+, 4 —, in einfacher 
Malzlösung auffallend weißen üppigen Mucorwald von sehr dünnen feinen 
Trägern im Gegensatz zu denen der anderen Stämme dieser Serie. Diese 
Erscheinung trat bei den übrigen Kulturserien meist bei denselben Stäm- 
men, aber auch bei anderen mehr oder weniger stark hervor. Eine Bevor- 
zugung dieses oder jenen Geschlechtes mit diesen Eigenschaften war nicht 
festzustellen. 


2. Das Wachstum in flüssigen Zuckermedien. 


Es ist mehrmals versucht worden, sowohl dem äußeren Habitus als 
dem Trockengewicht nach Geschlechtsdifferenzen bei diözischen Muco- 
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raceen in Kultur auf fliissigen Medien, bei denen verschiedene Zucker als 
C-Quelle dienten, nachzuweisen. Die Literaturangaben hieriiber sollen 
erst nachher gebracht werden. 
a) Die Bestimmung der 
Trockengewichte. 
Ich habe die 12 +- und 
12 —-Stämme in Nährlö- 
sungen mit drei Zuckern: 
Glucose, Maltose, Saccha- 
rose und mit dem höheren 
Alkohol Mannit 30 Tage 
lang in einem dunklen 
Schrank bei Laboratori- 
umstemperatur wachsen 
lassen. Für die vier Kultur- 
reihen wurde eine große 
Menge Grundnährlösung 
(anorganische Salze + 3,3g 
Pepton auf 1000,0 Aqua 
dest.) auf einmal angesetzt 
und sterilisiert, dann zu 
gleichen Teilen in vier ste- 
rile Jenaer Kolben abge- 
füllt und dem einzelnen 
Viertel der entsprechende 
Zucker bzw. der Mannit zu 
3% zugesetzt. Die vier Nähr- 
lösungen wurden dann zu 
25 ccm in sterile 100,0-Kol- 
ben abgefüllt, diese noch- 
mals sterilisiert, wie früher 
angegeben worden ist. Nur 
so konnte bei sämtlichen 
vier Serien mit gleichen 


— - Stämme. 


+-Stämme, ----- 





Abb. 10. Wachstum in flüssigen Zuckermedien. Kurve 10 a in Glucose, b in Maltose, c in Mannit, 4 in Saccharose. 





a Außenfaktoren gerechnet 

5 werden. 

” Kurve10a—d bringt das 
BS SSSENS ES & HH Trockengewichtsergebnis. 


Bei allen vier Reihen ist 
demnach ein mehr oder weniger gleichmäBig hüheres Gewicht der 
— -Stämme über die +-Stämme festzustellen. Tabelle 4 gibt die durch- 
schnittliche GewichtsgréBe der +- und —-Mycelien an, wie sie in den 
einzelnen Zuckern gewachsen sind, fiir die —-Mycelien auch den Prozent- 
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Tabelle 4. Ubersicht der Trockengewichtsergebnisse der 24 Zuckerkulturen. 














Zuckerart un mn een de éd gewicht der 
sämtlicher +Stämme | sämtlicher —Stämme | "Stämme in % 
Glucose ... . 18,70 mg 20,33 mg 8,4 
Maltose . . .. 20,75 „ 21,75 „ 4,8 
Saccharose. . . 21,33 „ 23,50 ,, 10,0 
Mannit .... 26,16 „ 28,91 „ 10,5 











satz, um wieviel sie in ihrer Gesamtheit das dabei zugrunde gelegte 
Durchschnittstrockengewicht der +-Stämme überschreiten. Was Ent- 
wicklungsgang, äußeren Habitus bzw. Sporangienträgerbildung der ein- 
zelnen Serien anbetrifft, so seien hier die Protokollierungen, die von Zeit 
zu Zeit gemacht wurden, kurz gebracht: 


27. November 1927: Impfung der vier Zuckerserien. Aus der Sporenaufschwem- 
mung eines Sporangiums jeden Stammes wird eine Öse voll in den einzelnen 
der vier Kolben, die ja alle verschiedenen Zucker enthalten, nacheinander 
hineingebracht. 

29. November 1927: Glucosekulturen alle gekeimt, ebenfalls die Maltosekulturen, 
erstere besser. Ein Unterschied zwischen + und — in der Keimung nicht 
festzustellen. 

30. November 1927: Auch die Mannitkulturen beginnen zu keimen, ebenfalls die 
Saccharosekulturen, erstere stärker. Die Glucosemycelien haben den ganzen 
Boden bedeckt, mehr oder weniger auch die Maltosemycelien. Auch diesmal 
kein merklich besseres Keimen der —- vor den +-Myzelien. 

4. Dezember 1927: Genaue tabellenmäßige Protokollierung über Wachstum und 
Trägerbildung einer jeden Kultur. Danach zwischen +- und — -Kulturen 
einer jeden Zuckerserie kein augenscheinlicher Unterschied. 

11. Dezember 1927: Erneute genaue tabellenmäßige Aufzeichnung über Mycel- 
und Trägerentwicklung. 

27. Dezember 1927: Letzte Protokollierung über Wachstum und Trägerbildung. 

28. Dezember 1927: Die Mycelien werden herausgehoben an Kupferdrähten, mit 
Papierbeuteln umhüllt und zum Trocknen aufgehängt. 


Hier soll nur eine Gesamtübersicht der letzten Protokollierung sämt- 
licher 96 Kulturen (außer diesen waren noch 20 Kontrollkulturen an- 
gesetzt) bezüglich Trägerbildung und Wuchsform gebracht werden: Bei 
allen eine feste Oberflächenmyceldecke. Trägerbildung im allgemeinen 
gering, bei den Mannit- stärker als bei den Maltosekulturen. Die Glucose- 
und Saccharosestämme zeigen nur vereinzelte Träger, während Zwerg- 
sporangienträger überall gleich stark ausgebildet waren. Es wurde nicht 
beobachtet, daß diese Eigenschaften bei dem einen oder anderen Ge- 
schlecht schärfer ausgeprägt waren. 

Es ist dem bloßen Augenschein nach nicht zu beurteilen, ob die Ent- 
wicklung auf dem einen Zuckernährsubstrat eine bessere ist als auf dem 
anderen. So zeigten die Saccharosekulturen kaum merkliche Träger- 
bildung und hatten doch vor den beiden anderen Zuckerserien ein grö- 
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Beres Durchschnittstrockengewicht voraus (Tabelle 4); was hier von der 
einzelnen Kulturreihe gesagt wird, gilt erst recht von deren einzelnen 
Kulturen. 

KoRPATCHEWSKA (1909) fand bei Mucor hiemalis auf Maltosenähr- 
lösung einen Gewichtsunterschied von 15 mg zwischen einem + -Stamm 
mit héherem Trockengewicht von 0,095 g und dem —-Stamm mit nie- 
derem von 0,080g. Dagegen war auf Saccharose der — -Stamm um 7 mg 
stärker. Später konnte LENDNER (1918) bei einem zweiten — -Stamm von 
hiemalis (albus benannt) feststellen, daB dieser auf Maltose, Glucose und 
Saccharose mittleres Gewicht zwischen jenen beiden alten Stammen hatte, 
so daB kein ausgesprochener Unterschied im Verhalten zwischen beiden 
Geschlechtern mehr bestehen könne. ScHorrer (1928) bestimmte mittels 
Refraktometer das Brechungsverhältnis von gebrauchten Maltosenähr- 
lösungen; in der einen war ein +-, in der anderen ein — -Stamm von 
Mucor hiemalis kultiviert worden. Das Ergebnis war, daß der +- diesen 
Zucker stärker absorbiert hatte als der — -Stamm. LINDNER (1912 und 
1916) stellte bei einem —-Stamm von Phycomyces nitens in Kultur auf 
verschiedenen Zuckern und anderen Kohlehydraten einen augenschein- 
lich stärkeren Wuchs gegenüber dem +-Stamm fest; diesen Befund 
konnte dagegen ORBAN (1918) an ihren Phycomyces-Stämmen bei 
denselben Zuckersubstraten nicht bestätigen. Diese Widersprüche in 
der Literatur finden ihre Erklärung in meinen Versuchsergebnissen 
dahin, daß im einen Falle vielleicht ein mehr oder weniger konstant 
bleibender schwacher Wachser des einen Geschlechtes mit einem solchen 
starken des anderen zufällig das Versuchsobjekt war oder umgekehrt, im 
anderen Falle, wie bei jenem Mucor hiemalis albus, ein Stamm von mitt- 
lerer Wuchskraft. Derartiger Übergänge von extrem schwachen zu 
extrem starken Wachsern gibt es viele nach Kurve 9a —d bei beiden Ge- 
schlechtern, wie es derer von ebensolchen Keimern und Wachsern auf 
festen Substraten gegeben hatte. Die einzelnen Stämme haben bei der 
Verschiedenheit der Zucker im Kultursubstrat recht verschiedene 
Trockengewichte. Konstantes Verhalten zeigen nur wenige Stämme, wie 
ein Vergleich ihrer Reihenfolge in den Kurven a—d ohne weiteres ergibt. 
Es ist daher die Entscheidung darüber, ob das eine Geschlecht in dieser 
oder jener Eigenschaft vor dem anderen im Vorteil ist, erst möglich, wenn 
die Versuche an einer größeren Anzahl von Stämmen durchführbar sind. 
Erst dann kann wie bei den Zuckerversuchen z. B. von einer größeren 
Wuchskraft des einen Geschlechtes die Rede sein, wenn seine Stämme der 
Größe nach in aufsteigender Kurvenlinie zusammengestellt sind, und 
diese in einem gewissen Abstand von entsprechender Linie des anderen 
Geschlechtes mehr oder weniger gleichmäßig entfernt bleibt. Ob aber 
eine so festgestellte Eigenschaft (generell genommen) als sekundärer Ge- 
schlechtscharakter anzusprechen ist, werden erst ähnliche Versuche an 
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größerer Anzahl von jungen Tochterstämmen lehren, die aus frisch aus- 
gekeimten Zygoten hervorgegangen sind. Sie werden im zweiten Teile 
besprochen. 


b) Die Invertasebildung der Stämme beider Geschlechter. 

Die folgenden Zuckerversuche werden nur mehr an Saccharose- 
kulturen angestellt, da die Mycelien auf diesem Zucker am besten ge- 
diehen. Dieses widerspricht gewissen Literaturangaben, wonach die Mu- 
corineen Saccharose zumeist nicht invertieren. So fanden BuTKEWITSCH 
(1903) bei Mucor mucedo und Mucor stolonifer keine Saccharase, LINDNER 
(1912) bei Phycomyces nitens auf Rohrzucker von allen Zuckermedien das 
geringste Wachstum. 

Phycomyces Blakesleeanus Bgff. besitzt deutlich Invertasebildung 
wie folgender, mehrmals angestellter, Vorversuch zeigte: Es wurde näm- 
lich ein in Malzwasser bzw. in einer der obigen Zuckernährlösungen 
14 Tage lang gewachsenes Pilzmycel herausgehoben, mit Aqua dest. ab- 
gespült und mit ausgeglühtem Quarzsand im Mörser zerrieben. Mit dem 
Saft füllte ich ein kleines Glasnäpfchen und überzog dieses mit einer 
Celloidinmembran, die nach Umwicklung mit Kautschukband den Inhalt 
dicht abschloß. Nach gründlicher Abspülung wurde es in eine 1!/,% ige 
Saccharoselösung versenkt. Diese zeigte schon nach 12 Stunden infolge 
hindurchdiffundierender Fermente so deutliche Invertierung, daß ent- 
nommene Proben stark positive FeHLınasche Reaktion zeigten. 

KoRPATCHEWSKA (1909) und BRESLAUER (1912) nehmen an, daß der 
betreffende Stamm von Mucor hiemalis auf Maltose bzw. Saccharose des- 
wegen schlechter als der des anderen Geschlechtes gedeihe, weil jenem die 
hinreichende Menge Fermentstoffe zur Spaltung der einzelnen Zucker- 
arten fehlen, und daß diese Eigenschaft nur dem einen Geschlecht eigen- 
tümlich sei, so daß sie von chemischer Heterogamie sprechen. Kosty- 
TSCHEW und ELIASBERG (1921) konnten bei einem — -Stamm von Mucor 
racemosus, der im Gegensatz zu einem +-Stamm sich gut in Saccharose- 
lösung entwickelt hatte, nach zwei Versuchsmethoden in 2 bzw. 5—7 
Tage alten Kulturen Saccharase beim — -Stamm nachweisen, nicht aber 
bei dem in dieser Zeit schlecht wachsenden +-Stamm. Sie glauben 
Saccharosekulturen als Hilfsmittel zur Trennung beider Geschlechter 
im ersten Stadium ihrer Entwicklung verwenden zu können. Anschei- 
nend gingen bei längerer Kulturdauer die Unterschiede verloren. 

Zur Feststellung, ob das — -Geschlecht von Phycomyces Blakesleeanus 
Bgff. die Saccharose stärker invertiere als das +--Geschlecht und des- 
halb ein besseres Wachstum voraus habe, wandte ich die gewichtsanaly- 
tische Zuckerbestimmungsmethode (Kupferreduktionsverfahren) nach 
ALLIEN an. 

Für diesen Zweck habe ich die Stämme in verdünnter Saccharosenähr- 
32 
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lésung 14 Tage lang wachsen lassen, d. h. in 50 ccm, die dieselbe Nahr- 
stoffmenge enthielten wie die 25 ccm bei den ersten Zuckerversuchen. 
Das ergab nicht nur eine größere Flüssigkeitsmenge für die Analysen, 
sondern auch ein durchschnittlich héheres (26 mg) Trockengewicht. Bei 
jenen früheren Zuckerversuchen war also infolge zu hoher Konzentration 
des Nährmediums das Wachstum etwas gehemmt worden; PRINGSHEIM 
(1914) konnte an Mucor rhizopodiformis in gesteigerten Nährsubstraten 
ähnliches beobachten. 

Die Mycelien hob ich nach létägiger Kultur heraus und bestimmte 
nachher ihr Trockengewicht. Ihregebrauchte Nährlösung aber wurde sofort 
filtriert, mit Bleiacetat geklärt und mit Aqua dest. stark verdünnt. Eine 
Hälfte (50 cem) versetzte ich sogleich nach Neutralisieren durch Magne- 
siumoxyd mit gleicher Menge Frnuinescher Lösung und ließ das Gemisch 
2 Minuten lang sieden. Dann filtrierte ich es mittels Wasserstrahlpumpe 
im AzLranschen Rohr, das eine eingeschmolzene Filterplatte mit kleiner 
Korngröße besaß (Firma ScHoTT-Jena). Nach gründlichem Auswaschen 
mit heißer Aqua dest. löste ich das Kupferoxydul (Cu,O) auf der Filter- 
platte mit rauchender Salpetersäure und dampfte im Tiegel ein, bis es 
zu schwarzem Kupferoxyd (CuO) oxydiert war. Die CuO-Menge wurde 
sogleich auf der analytischen Wage gewogen und gab nach Zucker- 
bestimmungstabellen das Gewicht des vorgefundenen Invertzuckers an 
(AzLransches, nach RÖTTGER modifiziertes Verfahren, BuIARD-BAYER). 
Die anderen 50 ccm versetzte ich mit 3 ccm HCl, erhitzte 5 Minuten lang 
im Wasserbad von 70°. Nach Erkalten stumpfte ich die Säure mit Na.CO, 
ab und stellte die CuO-Menge fest wie vorhin. Sie ergab schließlich nach 
jenen Tabellen die vom Pilz nicht verbrauchte und veratmete Zucker- 
menge an. Aus der Differenz des Zuckergewichtes der ersten und der- 
jenigen der zweiten Analyse bleibt die Saccharosemenge, die der Pilz 
nicht invertierte. Sie ist bis auf wenige Ausnahmen gering (Tabelle 5). 
Es läßt sich daraus schließen, daß Phycomyces in der gegebenen Nähr- 
lösung die dargebotene Saccharosemenge in l4tägiger Kultur gut in- 
vertierte. 

Tabelle 5 bringt das Ergebnis der Gewichtsanalysen der einzelnen Stämme. 
In ihr gibt an: 

Kolumne I die Menge des von jedem Stamm selbst invertierten, aber nicht 
zu seinem Aufbau weiterbenutzten Zuckers, 

Kolumne II die durch HCl invertierte, also vom Pilzstamm gespaltene, plus 
die von ihm nicht gespaltene, im ganzen noch vorgefundene Zuckermenge, 

Kolumne III die Differenz aus I und II, d. i. die Saccharosemenge, die vom 
Pilz nicht invertiert wurde, ; 

Kolumne IV die vom Pilz zu seinem Aufbau verbrauchte und veratmete 
Me 

2-4 pro 10 cem gebrauchte Kulturflüssigkeit (in Kurve 11a graphisch für 
23 Stämme dargestellt), 

b) in der ganzen Flüssigkeitsmenge von 50 ccm jeder Kultur, 
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Kolumne V das Trockengewicht der Stämme (Kurve 11 b), 
Kolumne VI den ökonomischen Koeffizienten, d. h. das Verhältnis zwischen 
und Nährstoffmenge (Jost I 1923) eines jeden Stammes 

(Kurve 11c). 

In Kolumne III sehen wir keinen wesentlichen Unterschied zwischen 
—+- und —-Geschlecht, insbesondere nicht, daß letzieres durchweg stärker 
invertierte. Wenn auch 1+ und 12+ Saccharose nicht so stark spalteten, 
vielleicht nur deswegen nicht, weil sie nicht so schnell Substanz ansetzten 
und daher weniger Saccharase bildeten, so konsumierten sie doch das- 
selbe Zuckerquantum wie die anderen Stämme. Nach Kurve 11a zeigt 
das —-Geschlecht keinen größeren Verbrauch des Zuckers, nach Kurve 
116 aber ein stärkeres Trockengewicht. Wird gig 4.ötonom. Moefizienten 
der erhaltene Wert des Trockengewichtes 7” 
durch den der verbrauchten Saccharosemenge 
jeden Stammes dividiert, so bleibt der Quo- 
tient, d. h. der ökonomische Koeffizient beim 
— -Geschlecht durchweg größer, wie es Kurve 


Kurve 11. 
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Abb. 11. Versuche über Invertasebildung: Kurve 11 a der Saccharoseverbrauch, b das Trocken- 
gewicht, c die Größe des ökonomischen Koeffizienten der einzelnen Stämme. 

+ - Stämme, ----- —- Stämme. 





lle deutlich zum Ausdruck bringt (Koordinatenzahlen stellen die Quo- 
tientenzahlen dar). Daraus läßt sich schließen, daß das — -und +-Ge- 
schlecht gleich stark invertierten. Es gibt für das durchschnittlich 
höhere Trockengewicht der — -Stämme nur dahin die Erklärung, daß 
diese die Zucker-C-Quelle besser auszunutzen, ökonomischer zu ver- 
werten vermögen. Auch hier gibt es wieder Ausnahmen, so verbrauchte 
z. B. 13 — eine Menge Zucker wie kein anderer Stamm und hatte doch 
beinahe das niedrigste Gewicht selbst der + -Stämme. 

Fassen wir nach Klarstellung der letzten Frage, ob das +- oder 
— -Geschlecht Saccharose besser invertierte, die positiven Ergebnisse der 
bisherigen Versuche kurz zusammen, so ergibt sich: Die Sporenkeimung 
der +-Stämme war auf gewöhnlichem dreiprozentigem MA. besser, da- 
gegen auf diesem bei verändertem p,,- Wert geringer als die der — -Stämme, 
während letztere größere Wuchskraft in einfacher Malzlösung und in 
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flüssigen Zuckersubstraten besaBen (Tabelle 6). Diese Merkmale machten 
sich jeweils auf Grund des Ubergreifens der einen iiber die andere Varia- 
tionskurvenlinie erkennbar. Waren unsere Versuche mit der nôtigen In- 
dividuenzahl durchführbar, stellte sich zweifelsohne heraus, daB die fest- 
gestellten Eigenschaften der verschiedenen Stämme jeden Geschlechtes 

fluktuieren‘‘; deshalb ist es diesen ohne weiteres nicht 
anzusehen, welchem Geschlechte sie angehören, ob der Stamm ein + 
oder ein — ist. Die Merkmale lassen daher nach ihrem bisherigen Ver- 
halten annehmen, daß sie wie jede beliebige Eigenschaft vererblich sind, 
insbesondere sowohl dem einen als dem anderen Geschlechte angehören 
können. Wären sie aber allein den +- oder nur den — -Stämmen eigen- 
tümlich, könnte eventuell von sekundären Geschlechtsmerkmalen die 
Rede sein. Dann müssen aber junge —-Tochtermycelien von solchen 
— -Eltern, die sich extrem schwach zeigten, z. B. im Keimen, alle sich 
ebenso verhalten, auch wenn die +-Eltern gerade entgegengesetzt sich 
verhielten. Ihre -+-Tochterstämme dürfen dann nur tüchtige Keimer 
werden, ganz gleich ob sie vorher mit solchen guten oder schlechten — -In- 
dividuen zusammengebracht waren. 

Um das zu prüfen, kopulierte ich Stämme miteinander, die in den bis- 
herigen Eigenschaften meist entgegengesetzt zueinander sich verhielten 
und führte an den daraus’ hervorgegangenen Tochtermycelien die ent- 
sprechenden Versuche aus, wie es vorhin mit ihren Eltern geschehen war. 


ZWEITER TEIL. 
Abschnitt I. 


Zygotenkeimung und Herkunft der Tochterstämme. 

Ende Juli 1927 wurden u. a. die Stämme 53+ mit 4 —, 3+ mit 51 —, 
11+ mit 15 —, 3+ mit 15— und 53+ mit 129 —, jedes Paar in einer 
Röhre mit schräg erstarrtem MA. zur Kopulation gebracht. Bis Februar 
1928 standen die Röhrchen mit den entstandenen Zygoten im dunklen 
Schrank eines frostfreien Zimmers. Diese wurden dann in üblicher Weise 
zur Keimung ausgelegt, die mit 6—10 Monaten (Burserr 1928) zu er- 
warten war. Es vergingen nach der Auslage mehrere Wochen, ohne daß 
der erwartete Erfolg eintrat. Daher wurde die eine Hälfte der Kulturen 
etwa 3 Wochen lang intermittierenden Temperaturen ausgesetzt. Nachts- 
über. standen sie in einer Kältemischung bis zu — 10°C, tagsüber bei 
konstanter Temperatur von 24° im tageshellen Thermostaten. Die andere 
Hälfte blieb monatelang stehen. Von allen so behandelten wurde schließ- 
lich eine Anzahl wochenlang auf stark saurem Pflaumenagar, eine andere 
auf MA. +0,2% K,CO, unter öfterem Umlegen auf frische Platten dieser 
Substrate ausgelegt. Erst Anfang August 1928 nach einigen heißen Tagen 
und nach Ablauf eines Jahres trat regelmäßige Keimung bei allen so ver- 
schieden behandelten Zygoten ein, bei den dauernd in konstanter Tem- 
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peratur (249) gehaltenen Zygoten nicht schlechter als bei den anderen. Es 
war also die höhere Temperatur, die Schwartz (1926) bei seinem Material 
als keimfördernd gefunden hatte, bei diesen Zygoten als solche allein 
nicht ausschlaggebend. In Tabelle7 wird die Herkunft der jungen 
Tochtermycelien naher erläutert. Sie enthält nochmals jene fünf Kom- 
binationen verzeichnet, die ich eben schon erwähnte, daneben die Zahl 
derjenigen aus ihnen hervorgegangenen Zygoten, deren Keimsporangium 
abgeimpft wurde. Die dritte Rubrik gibt an, wieviel ausgesäte Sporen 
aus diesen Sporangien überhaupt junges Mycel bildeten, bzw. das Ver- 
haltnis der gekeimten zu den nicht gekeimten Sporen, im Prozentsatz 
ausgedriickt. In der folgenden Vertikalen sehen wir, wieviel Urmycelien 
auspikiert wurden und sich als +- und —-Stämme erwiesen. Endlich in 
der letzten Kolumne sind zur schnelleren Orientierung, um welche 
Tochterstämme es sich beim einzelnen Versuch handelt, ihre Zygoten 
(Elternkombination) mit groBen lateinischen Buchstaben und sie selbst 
mit arabischen Ziffern einzeln bezeichnet. 


Abschnitt IT. 
Versuche an jungen Tochterstämmen. 
1. Keimungsversuche. 

Die Keimungsversuche wurden ausgeführt 1. auf einfachem 3%igem 
MA., 2. auf MA. + 3% CaCl, und 3. auf MA. + 0,1% K,CO, in genau der- 
selben Weise wie früher. Insbesondere nahm ich die Beimpfung der drei 
Keimböden an einem Nachmittag vor mit frischem Sporenmaterial von 
24 Tochterstämmen (wiederum 12 + und 12 —) einer Kombination und 
außerdem mit solchem ihrer beiden Elternstämme. Die Sporenaufschwem - 
mung eines Sporangiums von jedem einzelnen Stamm wurde für alle drei 
Keimböden benutzt. War die eine Platte mit den 26 Stämmen beimpft, 
wurde sogleich mit der zweiten und schließlich mit der dritten begonnen. 

Im folgenden wird über das Keimungsergebnis näher berichtet: 


Zygote A (53+ X 4—), Kurve 12a—<. 
MA. + K.COs 
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Die Eltern sind 53+ und 4 —. Auf MA. und MA.-+ CaCl, ist der 4 — der 
keimkraftigere Stamm, wiedie Einzeichnung der ElterngréBen in Kurve 12a 
und zeigt. Danach keimen aber seine + -Tochterstämme besser ; also liegt 
hier ein Wechsel im Verhalten des Geschlechtes vor. Anders aber auf MA.+- 
K,C0, (Kurve 12c). Hier ist 53+ keimtüchtiger, das sind auch seine + - 
Tochterstämme ; somit ist hier das Verhalten des + -Geschlechtes geblieben. 

Zygote C (3+ x 51—), Kurve 13a—c. 
Teilstriche MA. MA. +Ca Cl MA. + K:COs 
70 


; à) c 
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Abb. 18. + - Sta , -—-- —-Stämme. 





Der 3-+--Ausgangsstamm ist auf den ersten beiden Keimböden der 
bessere Keimer, seine +-Tochterstämme zeigen ein gleiches Verhalten 
(13a und 6); auf dem alkalischen Boden (13c) ist es der 51—-Elternstamm, 
seine —--Nachkommen sind aber schwächer als er; also hat dieses Ge- 

Teilstriche MA. schlecht seine Eigenschaft gewechselt. Es kön- 
nen somit, wie vorhin bei Zygote A, die + -Stämme 
auch auf MA.+ K,CO, tüchtige Keimer sein; 
bisher bei den alten 24 Stämmen waren es die 
—-Stämme gewesen. 
Zygote E (11+ x 15—), Kurve 14a—<c. 
MA. + CaCl MA. + K:00: 
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Nach 14a und 6 sind die —-Tochterstämme sehr tüchtige Keimer, 
während ihr Ausgangsstamm 15 — ein schlechter ist. Sein Geschlecht hat 
also in beiden Fällen diese Eigenschaft gewechselt. Bei c hat es aber sein 
besseres Verhalten beibehalten. Von besonderem Interesse ist hier die 
Keimkraft im ersten Falle bei den +-Tochterstämmen auf MA. und auf 
MA.+ CaCl,; sie ist ganz entgegengesetzt dem Verhalten aller bisher 
untersuchten -+-Stämme, indem sie bedeutend geringer ist als die der 
—-Stämme. Die Keimwerte der stärksten + sind dabei auch nicht an- 
nähernd so groß wie diejenigen der schwächsten — -Stämme. Auf diesen 
Sonderfall wird später zurückzukommen sein. 


Zygote G (3+ x 15 —), Kurve 15a —. 









Teilstriche MA MA. + CaCk MA. + K,CO; 
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Abb. 15. Stämme. 








Nach 15a, 6 und c keimt der 15 - -Elternstamm besser, in den beiden 
ersten Fällen wechselt aber sein Geschlecht dieses Verhalten bei den 
— -Tochterstämmen, während es im letzten Falle unentsci:ieden bleibt. 
Zygote K (53+ x 129 —), Kurve l6a—. 

MA + CaCl. MA. + K:C0;: 
€) 






d) 
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Der Ausgangsstamm 129 — ist nach 16a, b, c der kräftigere, seine 
—-Nachkommen zeigen dasselbe Verhalten, mithin besteht in allen drei 
Fallen kein Wechsel. 


Zygote L (53+ x 129 —), Kurve 17a—<. 


Teilstriche MA. Die jungen Tochterstämme sind von der- 


155 


135 


115 


55 


35 


15 









+ 
-6 BSBVNN 


selben Elternkombination wie vorhin, nur aus 
einer anderen Zygote. Wiederum keimt 129 — 
-729 besser, dasselbe ist bei seinen —-Nachkommen 
der Fall (17a und 6), nur bei c liegt ein Wechsel 


vor. 
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2. Wachstumsversuche in Saccharosenährlösung. 


Die jungen Tochtermycelien wuchsen bis auf die Serie von Zygote L 
in 50 cem Nährlösung, in der auf 1000,0 Aqua dest. die anorganischen 
Salze, 1,5 g Pepton und 3 g Saccharose kamen. Sie standen bei Labora- 
toriumstemperatur im dunkelen Schrank 14 Tage lang. Es wurden die 
Kulturen der Tochterstämme von Zygote A mit denen von C zusammen 
angesetzt, die von E mit denen von G und die von K mit denen von L, so 
daß jeweils diese beiden Serien immer gleiche Außenbedingungen hatten. 
Kurve 18a—+ zeigt die Trockengewichtsergebnisse der einzelnen Serien. 
In ihr steht auch die Gewichtsgröße der beiden Eltern verzeichnet, die 
zugleich mit der ihrer Tochterstämme nochmals bestimmt wurde. Da- 
nach war bei allen sechs Kombinationen der — -Elternstamm immer der 
stärkste Wachser von beiden gewesen. Von den 24 Tochtermycelien der 
Zygote E (Kurve 18c) war dagegen das +-Geschlecht das kräftigere im 
Wachsen, ähnlich wenigstens zum Teil bei denjenigen der Zygote K 
(Kurve 18e). Es ist also in beiden Fällen ein Wechsel im Verhalten des 
Geschlechtes eingetreten. An den K-Tochterstämmen tritt zwar der 
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Unterschied nicht so hervor, weil sie alle im Gewicht zuriickblieben; sie 
muBten bei notwendiger Anwendung von kleineren KulturgefäBen mit 
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Abb. 18. Kurve 18: Wachstum der jungen Tochterstämme in Saccharosenährlüsung, a der Zygote A, 
b der Zygote C, c der Zygote E, d der Zygote G, e der Zygote K, f der Zygote L. 
+ -Stämme, ----- —- Stämme. 





der Hälfte (25 ccm) der nun einmal angesetzten Nährlösung auskommen. 
Bei den anderen vier Kombinationen war dagegen das Wachstum der 
12 — -Stämme dasselbe geblieben. 
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Tabelle 8. Übersicht über die Keimungs- und Wachstumsversuche an 24 jungen 
Tochterstämmen. 


























per. (Kombina- PR Bee x nn Auf dem Versuchs- + Salzzusatz : 
tion): tur, pa: | besser: | besser: medium von: =a en 
A 53+x4 -| 59 + 3% Malzagar - 5,9 
C 3+x51 -| 59 + . " m 5,9 
E 11+x15 — | 59 _ - 5,9 
G 3+x15 -| 59 + x pr - 5,9 
K 53+ x129-| 5,9 - A „ = 5,9 
L 53+x129-| 59 = > Ps - 5,9 
A 53+x4 -| 59 + » » 3% CaCl, 5,9 
C 3+x5l — | 59 + à 3 Ben 5,9 
E 11+%x15 - 5,9 - ” ” ” ” 5,9 
G 3 + xX15 — 5,9 + ” ” ” ” 5,9 
K 53+x129-| 59 = “ jr pe 5,9 
L 53+ x129-| 59 - . m +. 00 5,9 
A 53+x4 -| 59 + ee m 0,1% K,CO, | 8,15 
GC. 34 x -i ae + in = a oe 8,15 
E 11+x15 -| 59 ~ pes 9” ” ” 8,15 
G 3+ x15 — | 5,9 O ” ” ” ” 8,15 
K 53+x129- | 5,9 = > 5 ea fe 8,15 
L 53+x129-| 5,9 + > À. 5 3 8,15 
A 53+x4 -| 59 — Saccharose _ 5,9 
C 3+x5l - | 5,9 - é ~ 5,9 
E 11+ 15 - | 59 + ” = 5,9 
G 3+ 15 — | 59 _ % By 5,9 
K 53+x129- | 5,9 + “ = 5,9 
L 53+ x129- | 5,9 _ pa - 5,9 
Abschnitt III. 


Allgemeine Erörterung über die Versuchsergebnisse des II. Teiles. 
Da die 24 Stämme der F,-Generation haploid sind, so müßten bei 
ihnen den Eltern gleiche Größen herausspalten, so nach der Theorie etwa 
6 +-Stämme mit starker, 6 + mit schwacher Keimungs- bzw. Wuchs- 
kraft; ebenso müßte sich dieselbe Zahl schlechter bzw. guter Keimer und 
Wachser vom anderen Geschlecht ergeben. Die Entscheidung aber, 
welche nun in die eine, welche in die andere der beiden Kategorien ge- 
hören, ist bei deren transgredierender Modifizierbarkeit, wie immer in 
solchem Falle, sehr erschwert, wie ein Blick auf eine der Variationskurven 
von Tochterstämmen, z. B. auf Kurve 12a—c, gleich erkennen läßt. Eine 
Mittelwertbestimmung der Keimungs- bzw. Wachstumsgrößen aller 
Tochterstämme jeder Zygote und eine Verteilung der 12 Stämme jeden 
Geschlechtes auf Größenklassen ließen ebenfalls keinen einwandfreien 
Schluß zu, da fast jedesmal einfache reine Zufallskurven vorlagen, nie- 
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mals aber eine zweigipfelige Kurve entstand. Es fehlte vielleicht an einer 
genügend großen Individuenzahl, deren Untersuchung über den Rahmen 

Einerseits lassen aber einige Kurven, auf die soeben im einzelnen hin- 
gewiesen wurde, unter Berücksichtigung der jeweils eingezeichneten 
Elterngrößen deutlich erkennen, daß alle bei den alten 24 Ausgangs- 
stämmen festgestellten Eigenschaften gar nicht geschlechtsspezifisch, 
sondern von Stämmen des einen auf solche des anderen Geschlechtes, wenn 
sie durch die Zygote gegangen sind, übertragen werden können. Sie sind 
also nicht geschlechtsbegrenzt, und damit kann von sekundären Ge- 
schlechtsunterschieden bei ihnen nicht die Rede sein. 

Andererseits geht aus diesen Kreuzungsversuchen hervor, daß die ge- 
nannten Eigenschaften aber doch mit dem Geschlechtscharakter zu- 
sammenhängen müssen, d. h. daß ihr Faktor im Geschlechtschromosom 
liegen muß. Zu diesem Schluß scheint mir vor allem der relativ große 
Abstand zwischen beiden Variationslinien besonders in Kurve 14a zu be- 
rechtigen. Auf diese hatte ich vorhin schon hingewiesen; man könnte 
ihre beiden Variationslinien auch schlechthin Geschlechtslinien benennen, 
da jede aus den 12Stämmen nur des einen Geschlechteszusammengestellt 
ist. Der Unterschied in den Größenwerten beider Geschlechter ist bei den 
Tochterstämmen mitunter, wie im letzten Fall, größer als bei den 24 
alten Stämmen. Ein Vergleich der Kurven in diesem Teil mit den ent- 
sprechenden Kurven des I. Teiles der Arbeit zeigt das ohne weiteres. 
Somit können die Tochterstämme über die Elterngrößen sowohl nach 
oben als auch nach unten hinaus gehen, was jene Analyse noch weiter 
erschweren muß. Es wäre abzuwarten und zu prüfen, ob jene größeren 
Differenzen zwischen den Geschlechtern dieser Tochterstämme einzelner 
Zygoten bei längerer Züchtung auf MA. und fortgesetzter Überimpfung 
von Sporangiosporen mit der Zeit verwischt werden. Grund zu solcher 
Vermutung geben uns die im ersten Teil gemachten Beobachtungen über 
die Gewöhnung an Nährsubstrate. Auch Bavucu (1922) konnte Ver- 
wischung der anfänglichen Sporidienunterschiede bei Ustilago violacea 
nachweisen. 

Schlußbetrachtung. 

Die im vorstehenden mitgeteilten Versuche ergaben zunächst, daß 
bei Phycomyces Blakesleeanus Bgff. das +-Geschlecht auf einfachem 
dreiprozentigem MA., dagegen das — -Geschlecht bei Aussaat auf MA.- 
Böden mit genügend stark, besonders durch K,CO,-Salzzusatz veränder- 
ten py-Werten sich als das stärkere erwies. Auch wuchs das — -Ge- 
schlecht in verschiedenen flüssigen Zuckermedien besser. BLAKESLEE 
konnte schon früher ein ähnliches üppigeres Wachstum bei seinem reich- 
lich vorhandenen Phycomyces-Material, das mit dem hier benutzten 
identisch ist (BuRGEFF 1925), ganz allgemein beobachten, aber nicht des 
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—-, sondern des +-Geschlechtes. Vielleicht liegt der Grund in diesem 
letzten Verhalten in grundsätzlicher Verschiedenheit der Nährstoffver- 
hältnisse bei der Dauerkultur. 

Die Zahl der untersuchten 12 Stämme erwies sich dabei als groß ge- 
nug, um wenigstens das Verhalten aller einzelnen Stämme eines Ge- 
schlechtes, in der Gesamtheit als ein Ganzes betrachtet, als Merkmal des- 
selben anzusehen, sofern es nur von dem Verhalten der Gesamtheit der 
12 des anderen bei gleichen Bedingungskonstellationen unterschieden 
werden konnte. Das war aber erst möglich, als die Größenwerte der 
einzelnen Stämme einer jeden Geschlechtsrasse in einfacher Variations- 
kurve zusammengestellt wurden. Doch zeigte es sich, daß die Unter- 
schiede relativ gering und die Merkmale transgredierend modifizierbar 
waren; daher war es bisher nicht möglich, die Stämme des einen von 
denen des anderen Geschlechtes an ihnen ohne weiteres herauszukennen, 
vor allem aber auch unmöglich, an einem zufällig in einer oder anderer 
Hinsicht extrem befundenen Stamm des einen Geschlechtes schließen zu 
wollen, daß die betreffende Eigenschaft generell für das eine oder andere 
Geschlecht charakteristisch sei. Die gegen solche, vielfach gemachten 
Rückschlüsse erhobenen Bedenken (Burserr 1915, Knıer 1928) haben 
sich daher als durchaus berechtigt erwiesen. 

Die hier gefundenen Unterschiede im Verhalten der beiden Geschlech- 
ter traten aber doch mit einer gewissen Regelmäßigkeit und zum Teil mit 
einer gewissen Schärfe auf, so daß eine Nachprüfung auch an jungen 
Tochterstämmen von extremen Eltern, die eine relative Konstanz in den 
Eigenschaften gezeigt hatten, aussichtsreich erschien. Die Untersuchung 
ergab daher nicht nur das Wiederauftreten der Unterschiede an den 
Tochterstämmen, sondern läßt auch die Vermutung bestätigt finden, daß 
jene bisher bei einzelnen gewissen Mucoraceen gefundenen (als sekundäre 
Geschlechtsmerkmale physiologischer Natur ohne weiteres angenom- 
menen) Eigenschaften von einem Geschlecht auf das andere übertragbar, 
also wie jede beliebige andere vererbbar sind. Bei der geringen Zahl an 
Tochterstämmen und aus den eben erst angegebenen Gründen konnten 
diese Vererbungsverhältnisse nicht zahlenmäßig erfaßt werden. Doch 
sprechen die bei den Nachkommen wiedergefundenen und zum Teil stär- 
ker ausgeprägten Unterschiede sehr dafür, daß es sich in jedem einzelnen 
Falle um ein Merkmal handelt, das als Ganzes bei der Reduktionsteilung 
in der Zygote auf sämtliche Tochterstämme des — -Geschlechtes, bei einer 
anderen auf sämtliche des +-Geschlechtes übergehen kann. Es dürfte 
also ein Austausch in den Geschlechtschromosomen stattfinden und das 
Merkmal nicht geschlechts-spezifisch, aber doch geschlechts-gebunden 
sein. 
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Zusammenfassung der hauptsächlichsten Ergebnisse. 

1. Bei 12 alten +- und 12 alten —-Stämmen, die durch Sporangio- 
sporenimpfung immer auf 3% igem Malzagar (MA.) weiter kultiviert wur- 
den, keimt das +-Geschlecht auf diesem Substrat (px 5,9) besser. 

2. Dasselbe war der Fall bei hemmend wirkenden Zusätzen von os- 
motisch wirksamen Salzen wie KCl und CaCL. Als neutrale Salze ver- 
mögen sie dieses Verhältnis in der Keimung nicht zu ändern. 

3. Das —-Geschlecht keimt dagegen besser auf MA. mit hemmend 
wirkendem Zusatz von 0,05—0,2% K,CO;. Die p;-Wertänderung von 
5,9 auf 7,0—8,6 ist die Ursache der Umkehrung des vorigen Verhältnisses. 

4. Bei förderndem Salzzusatz von 0,36% KH,PO, (px 5,1) wird die 
Keimkraft des —-Geschlechtes gleich der des + -Geschlechtes; auch bei 
höherem Gehalt wie von 1,5% (py = 4,5) und 3% (py = 4,1) bleiben + 
und — gleich. 

5. Nach längerer Kultur auf natürlichen Medien wie Kakaobohnen, 
Mist, Rübsensamen, bei denen der py-Wert zwischen 6,2 und 6,5 schwankt, 
bestehen jene Unterschiede nicht mehr. 

6. Nach längerer Kultur auf angesäuertem Roggenbrot mit dem 
Pu-Wert von 4,2 ist das —-Geschlecht keimkräftiger, dagegen auf Hefe- 
roggenbrot vom py-Wert 5,9 (wie MA.) bleibt + kräftiger. 

7. +- und —-Geschlecht wachsen auf MA. mit und ohne jene Salz- 
zusätze gleich stark, ebenso nach Kultur auf jenen natürlichen Sub- 
straten. 

8. Es wächst das —-Geschlecht auf einfachem 3%igem Malzwasser 
besser, aber nicht mehr, wenn jene Salze zugesetzt wurden, oder die 
Stämme vorher auf jenen natürlichen Medien kultiviert worden waren. 

9. Es wächst das —-Geschlecht auf flüssigen Zuckermedien wie Glu- 
cose, Maltose, Saccharose und auf dem höheren Alkohol Mannit besser 
als das + -Geschlecht. 

10. Es vermögen beide Geschlechter die Saccharose gleich stark zu 
invertieren, das —-Geschlecht sie aber zu seinem Aufbau besser zu ver- 
werten. 

11. Solche Stämme, die immer auf MA. kultiviert worden waren und 
schwach wachsen, kopulieren auch schwach. Die herabgesetzte oder ver- 
loren gegangene sexuelle Aktivität bzw. Kopulationsfähigkeit kann er- 
höht oder wieder erlangt werden durch Kulturmedienwechsel. 

12. An 12 + und 12 — jungen Tochterstämmen sind jene zwischen 
den beiden Geschlechtern festgestellten Unterschiede im Keimen und 
Wachsen wiederum nachweisbar, dabei mitunter größer. 

13. Die Merkmale des besseren Keimens und Wachsens zwischen 
beiden Geschlechtern sind relativ gering und ‚variieren transgredierend‘“ ; 
eine Unterscheidung, ob ein Stamm + oder — ist, ist an ihnen daher 


nicht möglich. 
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14. Die Versuche deuten darauf hin, daB jede der beiden Eigen- 
schaften als Ganzes von einem Geschlecht auf das andere übergehen 
kann, als ob sie zwischen einem Paar von Geschlechtschromosomen aus- 


getauscht würde und damit nicht geschlechtsspezifisch, aber geschlechts- 
gebunden wäre. 


Die Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Würzburg 
ausgeführt. Es ist mir eine angenehme Pflicht, Herrn Professor Dr. 
H. Burcerr für die Überlassung des Themas und der zahlreichen Pilz- 
stämme, sowie für das stete Interesse, das er der Arbeit entgegenbrachte, 
herzlichst zu danken. 
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ZUR KENNTNIS DER VEGETATIVEN ANASTOMOSEN 
DER PILZE. 
(IL. MITTEILUNG, 


Ein Beitrag zur Frage der spezifischen Pilzwirkungen. 
Von 
E. KÖHLER. 
Mit 30 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. Januar 1930.) 


I. Einleitung. 


Im Myzel vieler Pilze sind vegetative Fusionen (Anastomosen) offen- 
bar eine recht häufige Erscheinung. In einer vorausgegangenen Abhand- 
lung habe ich kurz über die ,,zygotropen“ und ‚„telemorphotischen“ 
Wachstumsreaktionen berichtet!, die die Entstehung solcher Fusionen 
zwischen benachbarten Hyphen einleiten. Nachdem sich gezeigt hatte, 
daß das Vermögen, die genannten Reaktionen auszuführen, Pilzarten aus 
verwandtschaftlich weit entfernten Gruppen zukommt, mußte sich die 
Frage aufdrängen, ob auch verschiedene Spezies oder gar verschiedene 
Genera in der beschriebenen Art und Weise miteinander reagieren, oder 
inwieweit wir es hier mit spezifischen Leistungen der betreffenden Pilze zu 
tun haben. Es dürfte nicht zweifelhaft sein, daß die genannten Wachs- 
tumsvorgänge durch von den Pilzhyphen ausgeschiedene Stoffe induziert 
werden. 

Nun ist ja offenbar die Erzeugung spezifischer Stoffe im Pilzreich 
eine weit verbreitete Erscheinung. Allbekannt sind die Erscheinungen 
bei den gärungserregenden Pilzen, wo solche Stoffe die Rolle von Fermen- 
ten spielen?. Ferner kann es als ziemlich sicher gelten, daß ein großer 
Teil der Spezialisierungserscheinungen im Bereich der pflanzenpatho- 


1 Könter, E.: Beiträge zur Kenntnis der vegetativen Anastomosen der 
Pilze. I. Planta 8, 140 (1929). 

2 OPPENHEIMER, C.: Die Fermente und ihre Wirkungen, 5. Aufl. 1925—27. 
Daselbst auch Angaben über die Abhängigkeit der spezifischen Wirkung von der 
sterischen Konfiguration. 


33* 











496 E. Kohler: 


genen Pilze auf die Produktion von spezifischen Stoffen von seiten dieser 
Pilze zurückzuführen ist’, wenngleich es noch nicht gelungen ist, die 
wirksamen Stoffe darzustellen. Im Hinblick auf pflanzenpathologische 
Probleme gewinnt das Studium der spezifischen Pilzwirkungen also er- 
höhte Bedeutung. 

Aber auch noch in anderer Hinsicht scheint eine genauere Kenntnis 
des Fusionsvorganges für die Pflanzenpathologie von Wichtigkeit zu sein. 

Die im vegetativen Myzel vieler Pilze bei künstlicher Kultur auf- 
tretenden mehr oder weniger konstanten Abweichungen (,,saltations‘‘) 
sind neuerdings wieder zum Gegenstand eifrigen Studiums geworden ?, 
zumal sich ergeben hat, daß die genannten Abweichungen bei manchen 
parasitischen Pilzen mit Abänderungen des spezifischen Infektionsver- 
mögens verknüpft sein können. Es braucht nicht hervorgehoben zu 
werden, daß derartige Abweichungen im Hinblick auf die Immunzüch- 
tung unser besonderes Interesse verdienen. Die Frage erscheint berech- 
tigt, ob die erwähnten Abweichungen wenigstens zum Teil darauf zurück- 
zuführen sind, daß vermittels der vegetativen Fusionen Kernübertritte 
zwischen Myzelien genotypisch verschiedener Pilze vorkommen. Wenn 
dies der Fall sein sollte, so könnte die Entstehung von mehr oder weniger 
dauernden Abweichungen auf die Wirkung von in das Myzel einge- 
sprengten fremdstämmigen Kernen zurückzuführen sein. Dies müßte 
sich insbesondere bemerkbar machen bei Formen, die sich dauernd in der 
Haplophase vermehren, da bei ihnen am ersten die Voraussetzung für ein 
längeres oder dauerndes Fortbestehen eines solchen ,,heterokaryotischen”’ 
Zustandes gegeben wäre. Die vorliegenden Untersuchungen sollten auch 
zu dieser Frage einen Beitrag liefern. 

Zunächst ergab sich die Aufgabe, eine Reihe weiterer Spezies aus- 
findig zu machen, die als Versuchsobjekte dienen konnten, sowie die opti- 
malen Bedingungen für das Auftreten der Fusionen bei den einzelnen 
Arten kennen zu lernen. Erst nach Erledigung dieser Vorarbeiten 
konnte die eigentliche Aufgabe in Angriff genommen werden. 

Der experimentelle Teil der vorliegenden Arbeit gliedert sich in drei 
Abschnitte. Der erste (III) berichtet über das Verhalten der einzelnen 
Spezies, insbesondere im Hinblick auf ihre Eignung für die zu unterneh- 
menden Versuche, der zweite (IV) berichtet über die Reaktionsversuche 


1 Wagsisie namentlich die diesbezüglichen Untersuchungen über Rostpilze. 
Zusam g bei A. ZIMMERMANN. Sammelreferat. Zbl. Bakter. II 65, 311 








(1925); ferner KÖRLER, E.: Die Resistenzfrage im Lichte neuerer Forschungs- 
ergebnisse. Ebenda 78, 222 (1929). 

2 Um nur einige wichtigere Arbeiten zu nennen: SCHIEMANN, E.: Mutationen 
bei Aspergillus niger. Z. Abstammgslehre 8, 1 (1912). — CHRISTENSEN, J. J.: Phy- 
siologic specialization and parasitism of Helminthosporium sativum. Univ. Minne- 
sota, Techn. Bull. 37 (1926). — Leonran, L. H.: Studies on the variability and 
dissociations in the genus Fusarium. Phytopathology 19, 753 (1929). 
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selbst, ein weiterer Abschnitt (V) befaBt sich im besonderen mit der Frage 
des Kerniibertritts, wobei ausschlieBlich die Gattung Neurospora als Ver- 
suchsobjekt diente. 


II. Methodik. 


Vorläufige Versuche an einer Reihe von Pilzen hatten ergeben, daß die Fu- 
sionsneigung besonders stark am jungen Keimmyzel ausgeprägt ist. Darauf grün- 
det sich das folgende Verfahren, das fast ausschließlich Verwendung fand: Zur 
Aussaat werden die frischen Konidien in sterilem Wasser aufgeschüttelt und dann 
mit einem mäßig gefüllten Pinsel auf geeignete Agarnährböden von dünner Schicht 
aufgestrichen. Es entwickeln sich rasch die Keimmyzelien, an denen die Beob- 
achtungen schon am folgenden oder übernächsten Tag angestellt werden können. 
Das auf die Oberfläche gepinselte Wasser wird in kurzer Zeit vom Agar einge- 
sogen. Gilt es, das Reaktionsvermögen verschiedener Pilze gegeneinander zu 
prüfen, so besteht das einfachste Verfahren darin, daß man Mischsuspensionen 
ihrer Konidien aussät. Oft erwies es sich als notwendig, dem einen der gegenein- 
ander zu prüfenden Partner vor dem andern einen Vorsprung zu geben; in solchen 
Fällen wurde zuerst der eine Pilz mit ziemlich trockenem Pinsel ausgesät, und 
nach einer bestimmten Frist wurde auf die gleiche Fläche der andere Partner mit 
feuchterem Pinsel übergestrichen. 

In Fällen, wo sich Konidien und Keimmyzelien der gemeinsam auszusäenden 
Pilze nicht sicher unterscheiden ließen, erwies es sich als vorteilhaft, die Konidien 
vorher different zu färben, was bei manchen Formen sehr gut, bei anderen nur 
ungenügend oder gar nicht gelang. Zur Herstellung der Nährböden wurden nach 
dem Knıerschen Verfahren sterile Objektträger in verflüssigten Agar eingetaucht. 
Läßt man die Objektträger nach dem Eintauchen abtropfen, so erhält man eine 
Agarschicht von geeigneter Stärke, auf die nach dem Erstarren die Aussaat vor- 
genommen werden kann. Die Objektträger werden dann in Petrischalen auf eine 
mehrfache mit Wasser getränkte Schicht Filtrierpapier gelegt; zur Untersuchung 
werden sie aus dieser feuchten Kammer herausgenommen, sodann wird mit Deck- 
glas unter Wasser untersucht. 

Über die Färbung von Membranen lebender Zellen, wie sie für unsere Aufgabe 
in Betracht kommt, finden sich in der Literatur nur wenige Angaben. Die an 
lebenden Algen von Nor! mit Erfolg angewandte Berlinerblau-Färbung erwies 
sich als ungeeignet; die Konidien nahmen die Färbung zwar. teilweise an, doch 
war sie nicht genügend haltbar. Gute Erfolge erzielte ich schließlich mit einem 
Verfahren, das in der Baumwollfärberei eine wichtige Rolle spielt, und das in die 
Kategorie der Beizfärbungen gehört?. Es besteht darin, daß das Objekt zunächst 
mit einer Tanninlösung gebeizt und sodann mit einem geeigneten basischen Farb- 
stoff gefärbt wird. Die Konidien, die man der Kultur am besten mit einem ste- 
rilen Pinsel entnimmt, werden zunächst in einer 1%igen Tanninlösung suspendiert 
und mit der Handzentrifuge sedimentiert. Nach Abgießen der Tanninlösung wird 
die Farblösung in das Zentrifugierröhrchen gegeben, die am Boden sitzende Ko- 
nidienmasse wird sodann in der Farblösung aufgeschüttelt und hernach sedimen- 
tiert. Zur Erzielung einer möglichst gleichmäßigen Durchfärbung kann man den 
Färbeprozeß einmal wiederholen, doch ist das meist nicht nötig. Nach Abgießen 
der Farblösung werden die Konidien noch zweimal unter Zuhilfenahme der Zentri- 
fuge in destilliertem Wasser ausgewaschen, um den überschüssigen Farbstoff zu 
entfernen. Als geeignet erwiesen sich die nachgenannten Farbstoffe: 


1 Nozz: Abh. Senckenberg. naturforsch. Ges. 15, 111 (1887). 
2 Exss, K.: Farbstoffe. In: Handwörterbuch der Naturwissenschaften. 3, 872. 
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Methylviolett (Kanısaum, „Indikator“) . . . . .. 1 : 3000 
Fuchsin (bezogen von P. Atrmann, Berlin). . . . . 1 : 3000 
Malachitgrün (KAHLSAUM, kryst.) . . . . . . . . . 1 : 4000 
Methylgrün (bezogen von P. Atrmann, Berlin) . . . 1 : 3000 


Da die Konidien der einzelnen Spezies zu den Farbstoffen eine verschiedene 
Affinität an den Tag legen, müssen die geeigneten Farbungen von Fall zu Fall 
ausprobiert werden. Die Konidien geben den Farbstoff nach der Keimung meist 
früher oder später wieder ab, doch genügt es, wenn die Färbung solange hält, bis 
die notwenigen Feststellungen gemacht sind. Beim Verblassen nehmen die Far- 
ben oft eine andere Tönung an. Aus diesem Grunde ist es nicht möglich, mit 

und mit Methylviolett gefärbte Konidien, die viel von dem Farb- 
stoff abgegeben haben, noch sicher zu unterscheiden. Durch Malachitgrün, das 
eine besonders dauerhafte Färbung liefert, wird die Keimung bei manchen Arten 
stark gehemmt, so daß der Verwendung dieses Farbstoffes gewisse Grenzen ge- 
zogen sind. Im übrigen entwickelten sich aus den gefärbten Konidien durchweg 
Myzelien von völlig normalem Aussehen, an denen auch die Wachstumsreaktionen 
normalen Verlauf zeigten. 

Für die häufiger verwendeten Nährsubstrate werden im folgenden die nach- 
stehenden Abkürzungen gebraucht: 

KaKr-Agar = 2%iger Agar mit einer Kartoffelkrautabkochung ; 
O-Agar = 2%iger Agar ohne Zusatz (,, Wasseragar‘‘); 
Malz-Agar = 2%iger Agar und 3% „SCHERINGs reines Malzextrakt“. 


Zur Herstellung des sehr geeigneten und daher viel verwendeten Kartoffel- 
kraut-Auszugs wurden 250 g kleingeschnittenes frisches Kartoffelkraut in 1 Liter 
Wasser abgekocht. Nach Bedarf wurden davon Verdünnungen 1/2, 1/,, 1/4 und 
1/16 hergestellt und mit Agar versetzt (Bezeichnung KaKr !/,, KaKr !/, usw.). 
Die sterile Abkochung wurde im Eisschrank aufbewahrt. Es wurden nur Nähr- 
béden verwendet, die schwach sauer reagierten, im Bedarfsfall wurden sie mit 
Milchsäure angesäuert. Der Einfluß der Reaktion auf die Fusionsneigung wurde 
nicht weiter gepriift. 


III. Beobachtungen allgemeiner Art an den Versuchspilzen. 
1, Gattung Botrytis. 


a) Botrytis allii. Bezugsquelle: Labor. f. Schimmelkulturen, Baarn 
(Holland). 

Der Pilz zeigt bei Kultur in Petrischalen auf Kartoffelkrautagar 
und Kirschagar sehr üppige Konidienbildung und erwies sich daher als 
besonders geeignet. Auf Malzagar ist die Konidienbildung gehemmt. 
Die Konidien sind gegen Trockenheit wenig empfindlich. 

Im Keimmyzel treten Fusionsbrücken bei dieser Art relativ spät, 
frühestens am zweiten Tag nach der Aussaat auf. Geeignete Substrate 
sind KaKr-Agar 1/, und 1/14; weniger geeignet sind O-Agar sowie Malz- 
agar. Zwar kommt es auch auf diesen beiden Substraten unter Um- 
ständen noch zur Bildung von Kontaktanastomosen, dagegen sind die 
telemorphotischen Reaktionen ganz schwach oder fehlen iiberhaupt. Es 
ist fiir diese Art charakteristisch, daB die im Keimmyzel auftretenden 
Fusionsbrücken bedeutend schmäler sind als die übrigen nicht durch in- 
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duktive Reize hervorgerufenen Hyphen, sie lassen sich deshalb von diesen 
leicht und sicher unterscheiden. Besonders auffallend tritt dieser Unter- 
schied auch auf Kartoffelknollenagar '/,, zutage (Abb. 1). Auf diesem 
Substrat bleibt auch nach der Kei- 

mung noch die urspriingliche Form 

der Konidien erhalten. Die Fusions- 

briicken entspringen sehr häufig von a 

den Konidien selbst, aber immer erst 

geraume Zeit nach Bildung der ersten 

Keimhyphe. Ein bevorzugter Ent- 

stehungsort ist auch die basale Par- 

tie der letzteren. Vielfach wachsen 4 

die Fusionshyphen aufeinander zu 


wee 


Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Konidien von Botrytis allii, auf Kartoffelknollen-Agar 1/1, gekeimt. Zwischen Keimhyphen 

und Konidien sind schmale Fusionsbrücken gebildet. Bei etme pi En der beiderseitigen 

Fusionszweige. Die urspriingliche Form der Konidien bleibt erhalten. — Abb. 2. Konidien (a) von 

Botrytis allii, auf Kartoffelknollen-Agar 1/; gekeimt. Die Keimhyphen sind durchweg breit, die 
Form der Konidien ist verändert; auch die Fusionsbriicken sind etwas breiter. 


und ihre Spitzen anastomosieren nach dem Zusammentreffen (Abb. 1 beiz). 
Etwas anders ist das Keimungsbild auf Kartoffelknollenagar '/,, also 
auf erheblich höherer Konzentration (Abb. 2). Die Unterschiede zwischen 
gewöhnlichen Hyphen und Fusionshyphen sind auch hier noch recht 
deutlich, doch verlieren die Konidien ihre ursprüngliche Form und sind 
gegen die breit angeschwollenen Hyphen weniger deutlich abgesetzt. 


Die leichte Unterscheidbarkeit von Keimhyphen und Fusionshyphen 
läßt diesen Pilz als besonders geeignetes Objekt erscheinen für die Unter- 
suchung der Frage, auf welche Entfernung die telemorphotische Induk- 
tion erfolgt, und inwieweit diese Entfernung etwa von den Außenbedin- 
gungen abhängt. 

Von getrockneten Kartoffelscheiben wurden wäßrige Auszüge herge- 
stellt und in verschiedenen Mengenverhältnissen mit Wasser verdünnt. 
Die Verdünnungen wurden sodann mit Agar zu Nährböden verarbeitet 
(Konzentration des Agars 2%). 





| 
| 
| 
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Ergebnis: Auf unverdünntem Knollensaftagar, sowie auf KaKr- 
Agar '/, entwickelten sich die Keimmyzelien rasch und kräftig, Fusions- 
brücken wurden auf diesen Substraten so selten beobachtet, daß sie für 
die Messung gar nicht in Betracht kamen. Offenbar wirkte die reichliche 
Ernährung ihrer Entstehung entgegen. Eine deutlich größere Anzahl 
wurde dagegen auf den nährstoffärmeren Nährböden beobachtet. 

Die Messungen wurden auf folgende Weise vorgenommen: Die mit 
dem Deckglas bedeckte Kultur wurde zunächst mit einer schwächeren 
Vergrößerung abgesucht; wurden dabei Fusionsbrücken beobachtet, so 
wurden diese bei stärkerer Vergrößerung unter Verwendung des ABBE- 
schen Zeichenapparates gemessen. Auf diese Weise gelangten also nur 
Fusionsbrücken von einer gewissen Größenordnung ab zur Messung, d.h. 
solche, die eine Länge von wenigstens 3 u aufwiesen. Bei diesem Ver- 
fahren läßt es sich natürlich nicht vermeiden, daß um so mehr Fusions- 
brücken übersehen werden, je kleiner diese sind. Auf diesen Umstand ist 
es auch zurückzuführen, wenn in der untersten Größenklasse bedeu- 
tend weniger Fusionsbrücken gezählt wurden als in der nächsthöheren 
(Tabelle 1). 


Tabelle 1. Botrytis allii. Anzahl Fusionsbrücken in den Größenklassen I—VIII. 




















Gehalt des Länge der Fusionsbrücken (Teilstriche)! 
Nährsubstrats I u HI IV v VI vo | VI 
an Knollen- Summe 
auszug <15 16—20 | 21—25 | 26—30 | 31—35 | 36—40 | 41—45 | 46—50 
1, a) 1 4 5 5 2 S Vin CE 4 
b) 5 5 4 3 — 1 2 0 
6 9 9 8 2 3 2 1 40 
1}, a) 2 6 6 5 1 
b) 3 8 5 4 — _ -- — 
5 14 11 9 1 40 
Tu 8 4 8 3 4 0 1 
b) 5 4 4 4 2 1 — — 
9 12 7 8 2 2 40 
Summen 20 35 27 25 5 5 2 1 120 
In % um- 
gerechnet 16,6 29,2 | 22,5 | 20,8 4,2 4,2 1,7 0,8 | 100 





























Betrachtet man auf der Tabelle zunächst die Variation im ganzen, s0 
stellt man fest, daß nur 10,9% der. Fusionsbriicken die 8,5 u-Grenze 
(= 30 Teilstriche) überschreiten. Die meisten Fusionsbriicken von allen 
Klassen weist die Klasse 2 auf. Bemerkenswert ist der steile Abfall 


1 35 Teilstriche = 10 u. 
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hinter Klasse 4. Die Verteilung der Varianten auf die Klassen zeigte 
bei allen drei Substratkonzentrationen keine auffälligen Verschieden- 
heiten. Gemeinsam ist allen der plötzliche Abfall hinter Klasse 4. 
Immerhin ist bei der Konzentration '/, die Neigung, größere Brücken 
hervorzubringen, unverkennbar. Weniger sicher sind die Streuungs- 
differenzen zwischen '/; und 1/,4. 

b) Botrytis narcissicola. Bezugsquelle Labor. für Schimmelkulturen 
Baarn (Holland). 

Die Konidien dieses Pilzes übertreffen diejenigen von B. allii be- 
deutend an Größe. Telemorphotische und zygotrope Induktionen treten 
auf KaKr-Agar 1/, nach 24, auf KaKr-Agar '/, nach 48 Stunden in Er- 
scheinung. 

c) Botrytis cinerea. Bezugsquelle Labor. für Schimmelkulturen 
Baarn (Holland). 

Reichliche Konidienbildung erzielt man auf KaKr-Agar in Petri- 
schalen innerhalb von 7—9 Tagen. Trockene Luft scheint die Bildung 
der Konidien zu beschleunigen. In Schalen, die offen in einen Exsiecator 
gestellt wurden, traten die Konidien zwei Tage früher auf als in bedeckten 
Schalen, die neben dem Exsiccator standen. Das Einbringen in den 
Exsiccator erfolgt am besten, nachdem das Myzel das Substrat annähernd 
bedeckt. Üppige Konidienbildung wurde auch auf Apfelscheiben erzielt. 
Induktionen sind am reichlichsten auf KaKr-Agar '!/,,, weniger auf */, 
und am wenigsten auf '/, zu beobachten. Die Fusionsbrücken ent- 
springen an den gleichen Stellen wie diejenigen von B. allii, nur sind sie 
weniger schmal und erscheinen später (nach 3—4 Tagen). 


2. Gattung Sclerotinia (Monilia). 

a) Sclerotinia fructigena. Selbst isoliert von befallenen Birnen- 
früchten aus Dahlem. 

Konidienbildung: In der Natur entwickeln sich die Konidien in großen 
Mengen auf den gelbbraunen ziemlich kompakten Polstern, die in zonen- 
förmiger Anordnung an der Oberfläche der befallenen Früchte auftreten. 
Bringt man solche Früchte ins Zimmer und legt sie in geschlossene nicht 
zu große Glasschalen, so geht zwar die Polsterbildung weiter, die neuen 
Polster sind aber wesentlich verändert; sie sind weiß, von lockerem Ge- 
füge und entwickeln keine reifen Konidien mehr. Läßt man dagegen die 
Früchte offen auf dem Tisch liegen, so entwickeln sich normale Polster 
mit reichlich Konidien. Offenbar ist die hohe Luftfeuchtigkeit in den ge- 
schlossenen Schalen der Konidienbildung nicht günstig. Die von Früch- 
ten geernteten Konidien entwickeln ein Keimmyzel, das sich durch be- 
sonders kräftige Anastomosenbildung auszeichnet. 

Besonders üppige Konidienbildung auf mächtigen Polstern erzielt 
man auf mit Apfelsaft getränkten Brotkrumen, wenn man die Kulturen 
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offen in den Exsiccator stellt. Im feuchten Raum entwickelt sich da- 
gegen ein üppiges Luftmyzel mit wenigen oder gar keinen Konidien. Die 
Konidien von diesem Substrat sind auBerordentlich groB, überernährt, 
oft kugelig statt oval'. Die aus ihnen hervorgehenden Keimmyzelien 
zeigen nur eine geringe Fusionsneigung und erwiesen sich daher fiir unsere 
Zwecke als ungeeignet. Auf sterilen Apfelscheiben entwickeln sich eben- 
falls ziemlich reichlich Konidien unter schwacher Polsterbildung. Die 
Konidien von diesem Substrat entwickeln ein Keimmyzel von guter 
Anastomosenneigung. Auf sterilen Mohrriibenscheiben entwickeln sich 
unter entsprechender Regulierung der Luftfeuchtigkeit kräftige Polster 
mit lebhafter Konidienbildung. Die aus ihnen hervorgehenden Keim- 
myzelien stehen den von frischen Friichten gewonnenen in bezug auf 

nur wenig nach. Nicht weniger geeignet erwiesen sich 
Konidien, die von Agar-Diinnschichtkulturen geerntet waren. 

Auf die Fusionsneigung im Keimmyzel sind 
ferner Qualität und Quantität des Substrats 
von großem Einfluß. Reichlich Fusionsbriicken 
werden gebildet auf O-Agar und KaKr-Agar 
1/h1e. Mit steigendem Gehalt des Agars an Nähr- 
stoffen (KaKr '/, und !/,) nimmt die Neigung, 
Fusionsbrücken zu bilden, deutlich ab. Dabei 

svrustigows, Yuslonskrüren erreichen die Fusionsbrücken auf KaKr 1/, die- 
Re nn Konidien selbe Lange, wie auf den anderen genannten 

su Substraten, doch treten sie viel seltener auf. 
Es wollte bisher nicht gelingen, dieses Verhalten zahlenmäßig zu fassen, 
da die Aussaatdichte bei dem angewandten Verfahren zu sehr schwankt. 
Auf Malzagar war die Fusionsneigung noch erheblich geringer als auf 
KaKr !/,. Über die Fusionen von Sclerotinia fructigena wurde in Mittei- 
lung I ausführlicher berichtet. Ein besonders charakteristisches Bild von 
Fusionsbrücken gibt Abb. 3. 

b) Sclerotinia cinerea. Bezugsquelle Labor. für Schimmelkulturen 
Baarn (Holland). 

Der mir zur Verfügung stehende Stamm erwies sich als ein sehr träger 
Konidienbildner. Relativ üppige Konidienbildung wurde erzielt auf 
KaKr-Agar !/, in geschlossenen Petrischalen. Die Konidien lassen sich 
hierbei leicht ernten, da kein Luftmyzel gebildet wird. Auf Malzagar- 
platten trat bei 24—25° nach etwa 14 Tagen nicht sehr reichliche Bildung 
von Konidienketten im Luftmyzel ein. 

Die Keimmyzelien der von verschiedenen Substraten geernteten 
Konidien verhielten sich in bezug auf Fusionsneigung sehr unterschied- 

1 Über das Auftreten von abnorm großen Konidien als Folge von Über- 


ernährung bei der Gattung Sclerotinia, vergleiche Worontn: Über Sclerotinia 
cinerea und Sel. fructigena. Mém. Acad. imp. Sci., VIII. Ser. St. Pétersbourg 1900. 
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lich. Stammten die Konidien von KaKr-Agar 1/,, so war die Fusions- 
neigung kraftig. Konidien von Brot mit Fruchtsaftzusatz wurden offen- 
bar infolge besonders reichlicher Ernährung sehr groß, ihre Keimmyzelien 
schritten nur sehr träge zur Bildung von Fusionen. Bei Aussaat auf 
KaKr :/, traten zwar ziemlich häufig Fusionszweige auf, diese bildeten 
aber in vielen Fällen keine Plasmafusionen, nachdem sie die induzierende 
Hyphe bzw: Konidie erreicht hatten, sondern zeigten manchmal sogar 
Neigung über das Ziel hinauszuwachsen (Abb. 4 und 5). Zur Bildung von 
Plasmafusionen kommt es nur dann, wenn zwei Fusionshyphen mit ihren 


. 





Abb. 4. Sclerotinia cinerea. Eine Hyphesendet Abb. 5. Sclerotinia cinerea. Bildung von Fu- 
einer benachbarten Konidie zweiFusionshyphen  sionsbrücken zwischen gekeimten Konidien und 

entgegen, die Fusion unterbleibt. Keimhyphen. Nur bei = treten Fusionen ein, 

nicht bei y. 

Spitzen aufeinander treffen, dagegen fehlt den Fusionshyphen augen- 
scheinlich die Kraft mit ihrer Spitze die bereits stärker ausgebildeten 
Membranen insbesondere auch die Konidienmembran aufzuschließen. 
Krümmungen, die mit Sicherheit als zygotropische anzusprechen wären, 
wurden bei diesem Pilz nicht beobachtet. Für seine Hyphen, auch für die 
Fusionshyphen, ist charakteristisch, daß sie starr geradeaus wachsen und 
von ihrer einmal eingeschlagenen Richtung nur schwer abzulenken sind. 
Daher haben seine Keimmyzelien ein eigentümlich sparriges Aussehen. 
Zwischen benachbarten Hyphen treten Fusionszweige nur auf aller- 
nachste Entfernungen und bei Kontakt auf. Was die Fusionsneigung an- 
betrifft, so ist diese relativ kräftig auf KaKr :/,, deutlich schwächer auf 
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KaKr '/,, ganz schwach auf KaKr */,,. Der Pilz verhält sich in dieser 
Beziehung also umgekehrt wie Sclerotinia fructigena. 
3. Gattung Neurospora’. 

Bezugsquelle. Labor. für Schimmelkulturen Baarn. 

Die Arten Neurospora sitophila und N. crassa sind nach den Befunden 
von SHEAR und DopgE zweifellos heterothallisch. Die Art N. tetra- 
sperma kann als fakultativ heterothallisch bezeichnet werden. Bei der 
Bildung der Ascosporen zeigt diese Art nach Dopsz merkwürdige Be- 
sonderheiten. Zwar verlaufen die Kernteilungen im Ascus normal bis zur 
Acht-Zahl. Bei der Sporenbildung gelangen aber in der Regel zwei ge- 





Abb. 7. Neurospora tetrasperma. Die Keim- 
myzelien sind durch Fusionsbrücken seitlich 
Abb. 6. Neurospora tetrasperma. Die Spitzen miteinander verbunden. Die Keimung ist in 
der Keimhyphen werden zu benachbarten Keim- der Nähe eines Keimmyzeles von Sclerotinia 
hyphen hin abgelenkt (bei i). Letztere senden fructigena erfolgt, daher die abnorm weitlu- 
ihnen kurze Fusionshyphen entgegen. Bei x migen Konidien und Keimhyphen. (Vgl. mit 
Fusionen zwischen den Spitzen der Keimhyphen Abb. 6, die bei gleicher Vergrößerung die nor- 
und den adventiven Fusionshyphen. malen Größenverhältnisse wiedergibt). 


schlechtsverschiedene Kerne in eine Spore, so daß im Ascus insgesamt nur 
vier Sporen mit anfänglich je zwei geschlechtsverschiedenen Kernen ge- 
bildet werden. Die aus solchen Sporen hervorgehenden ‚‚homothallischen‘ 
Myzelien haben Mischcharakter und bilden massenhaft fertile Perithezien. 
In relativ wenig Fällen entstehen Sporen, denen nur einer von den 
8 Kernen zugeteilt wird ; aus ihnen entwickelt sich dann genau wie bei den 
heterothallischen Arten entweder ein +- oder ein —-Myzel. 

Alle drei Neurospora-Arten, die ich in Kultur hatte, und zwar A- wie 
B-Haplonten, wie wir Haplonten entgegengesetzter Geschlechtstendenz 


1 Die von SHEAR und DopgE aufgestellte Gattung Neurospora umfaßt 
mehrere Arten, die früher in der Sammelspezies Monilia sitophila vereinigt 
waren. 

SHEAR, C. L. u. Dopes, B. O.: Life histories and heterothallism of the red 
bread - mold fungi of the Monilia sitophila group. J. agricult. Res. 34, 1019 
(1927). — Dopee, B. O.: Nuclear phenomena associated with heterothallism and 
homothallism in the Ascomycete Neurospora. Ebenda 35, 289 (1927). — Produc- 
tion of fertile hybrids in the Ascomycete Neurospora. Ebenda 36, 1 (1928). 
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benennen wollen, zeichnen sich durch eine überraschende Befähigung zur 
Bildung von Fusionen und zur Ausführung von telemorphotischen und 
zygotropen Wachstumsreaktionen im Keimmyzel aus. Sie sind in dieser 
Beziehung ohne Beispiel und eignen sich besonders gut fiir unsere Zwecke. 
Nach Dichtsaat auf Dünnschichtsubstrat vereinigen sich die einzelnen 
Keimmyzelien schnell zu einem Fusionsmyzel (Abb. 6 und 7). Der Vor- 


gang verläuft bei allen Arten überein- 
stimmend. Abb. 6 zeigt an N. tetra- 
sperma deutlich die zygotropische In- 
duktion an der Ablenkung (bei 1), die 
die Keimhyphen in Richtung auf be- 
nachbarte Hyphen hin erfahren haben; 
mit x sind die Stellen bezeichnet, wo die 
abgelenkten Hyphen mit den ihnen ent- 
gegengewachsenen korrespondierenden 
Hyphen zur Fusion geschritten sind. 


Abb. 7 zeigt, wie zwischen drei keimen- 4), 8. Fusionen zwischen Keimmyzelien 
den Konidien ein Zusammenhang durch von Neurospora crassa. 
Hyphenbriicken zustande gekommen ist. An der mittleren Keimhyphe 
ist Paarhyphenbildung eingetreten. Abb. 8 zeigt die Anastomosen- 
bildung zwischen Keimmyzelien von N. crassa. Abb. 9 zeigt die Ent- 
stehung einer Fu- 
sionsbriicke, die 

sich zusammen- 
setzt aus zwei Hy- 
phen, die sich bei 
x begegnen. 

Die Neurospo- 
ra-Konidien kei- 
men auBerordent- 

lich rasch; das Abb. 9. Fusionsbrücke zwischen einer gekeimten Konidie und einer 
Myzel ist überaus- benachbarten Hyphe. Bei x Vereinigung einander entgegenwachsender 

schnellwüchsig. ee 
Die letztgenannte Eigenschaft beruht auf der Befähigung des Pilzes, 
den Inhalt der rückwärtigen Hyphen mit größter Geschwindigkeit der 
wachsenden Peripherie zuleiten zu können. Nach Dichtsaat auf Dünn- 
schichtsubstraten bilden sich im Fusionsmyzel bald Hyphenzüge her- 
aus, die als Leitungsbahnen dienen. Die Strömung des Plasmas aus den 
zusammenhängenden Keimmyzelien nach dem wachsenden und koni- 
dienbildenden Randmyzel läßt sich hervorragend gut beobachten. Die 
Zellwände, durch die sich der Strom bewegt, werden bis auf Reste, die 
der Membran innen ansitzen, resorbiert, so daß die Strömung, ohne 
wesentlichen Widerstand zu finden, eine überraschend hohe Geschwindig- 
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keit erreicht, annähernd vergleichbar dem Blutkreislauf in den Kapil- 
laren der Froschzunge. Die Strömung ist in vollem Gang etwa 20 Stun- 
den nach der Aussaat bei 18—20°. Sie geht zumeist ruckweise, bei hoher 
Geschwindigkeit auch vollkommen stetig vor sich. 

Vor Inangriffnahme der Reaktionsversuche isolierte ich zunächst aus 
den mir vom Laboratorium für Schimmelkulturen in Baarn freundlichst 
überlassenen Kulturen der Arten N. sitophila und N. tetrasperma Ein- 
sporstämme nach der von SHEAR und DopcE gegebenen Vorschrift. 
Durch wechselseitige Kombinationen wurde die Geschlechtszugehörig- 
keit der einzelnen Haplonten festgestellt. Über die, abgesehen von der 
geschlechtlichen Differenzierung, zwischen den einzelnen Haplonten be- 
obachteten Unterschiede werde ich an anderer Stelle berichten. 


4. Gattung Fusarium. 
Bezugsquelle: Mycologisches Laboratorium der Biologischen Reichs- 
anstalt!. 
a) Fusarium coeruleum. Der Pilz zeigt üppige Konidienbildung auf 
Malzagar im Reagenzröhrchen; er bildet keine Konidien auf Knollen- 
extraktagar in Petrischalen. Bei Dichtsaat auf KaKr-Agar :/,, und !/; 


Abb. 11. Fusarium aurantiacum. Vier ge- 
Abb. 10. Fusarium coeruleum. Fusionsbrücken keimte einzellige Konidien, durch Fusions- 
zwischen gekeimten ,,sicheiférmigen“ Konidien. brücken zusammenhängend. 


treten die Konidien häufig durch Fusionsbrücken miteinander in Ver- 
bindung. Auf KaKr-Agar :/, sind die Brücken seltener. Sie erscheinen 
auf KaKr-Agar :/, früher als auf KaKr-Agar */,,. Die Verbindung wird 
nur auf allernächste Entfernung aufgenommen (Abb. 10). Zwischen zwei 
Konidien bildet sich in der Regel nicht mehr als eine Brücke. Bilden sich 
ausnahmsweise zwei Brücken, so entspringen diese nie aus der gleichen 
Zelle. Zahlreiche benachbarte Konidien können serienweise miteinander 
durch Fusionsbrücken verbunden sein. 


ı Den Hinweis auf das Vorkommen von Anastomosen bei der Gattung Fusa- 
rium verdanke ich Herrn Reg.-Rat Dr. WoLLENwEBER. Dafür, sowie für die 
der Kulturen spreche ich ihm auch an dieser Stelle meinen herz- 

lichen Dank aus. 
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b) Fusarium aurantiacum. Der Pilz bildet reichlich Konidien auf 
KaKr-Agar in Reagenzröhrchen. Viele, aber kleine, zumeist einzellige 
Konidien entstehen auf Malzagar in Petrischalen. 

Nach Dichtsaat auf :/, und !/, Kartoffelknollen-Agar, desgleichen 
auf KaKr-Agar :/, entstehen sehr zahlreiche Fusionsbrücken auf relativ 
kurze Entfernung (Abb. 11), und zwar zwischen Konidien und Keim- 
hyphen. Schon am Keimmyzel bilden sich sehr reichlich Konidien. 

c) Fusarium sarcochroum. Konidienbildung sehr kräftig auf KaKr- 
Agar in Röhrchen. Auf Malzagar in Petrischalen keine Konidien. Fu- 
sionsbrücken treten auf KaKr +/,, doch nur auf nächste Entfernung 
häufig auf, und zwar besonders häufig zwischen Konidien, weniger im 
Keimmyzel. 

5. Gattung Spicaria', 

Bezugsquelle. Labor. für Schimmelkulturen Baarn. 

Folgende Arten wurden auf ihre Befähigung zur Anastomosenbildung 
geprüft: Sp. javanica, Sp. araneae und Sp. violacea. Alle drei entwickelten 
reichlich Konidien. Keine von ihnen war auf einem der KaKr-Substrate 
zur Bildung von Anastomosen zu bringen. Auf O-Agar bildete allein 
Sp. violacea reichlich kurze Verbindungsbrücken zwischen benachbarten 
Konidien, auch im Keimmyzel waren solche nicht selten. Sp. violacea 
weicht auch darin von den beiden anderen Arten ab, daß ihre Sporen bei 
der Keimung Kugelform annehmen. 


IV. Beobachtungen über Reaktionen zwischen verschiedenen Arten. 


Einleitung. Wie schon aus den Ergebnissen der oben besprochenen 
Versuche klar ersichtlich ist, gehen die Anspriicie der einzelnen Arten 
hinsichtlich der Zusammensetzung des Nährsubstrais im Hinblick auf die 
Fusionsneigung weit auseinander. Sollten also verschiedene Pilze mittels 
der Mischsaatmethode miteinander zum Reagieren gebracht werden, so 
mußte auf diesen Umstand notwendig Rücksicht genommen werden, d.h. 
es mußte jedesmal ein Kompromiß zwischen den auseinandergehenden 
Ansprüchen der beiden Partner gefunden werden. Je verschiedener diese 
Ansprüche waren, um so schwieriger war die Lösung der Aufgabe. Es ist 
daher nicht verwunderlich, daß bei manchen Kombinationen eine große 
Zahl von ergebnislosen Versuchen angestellt werden mußte, bis der Nach- 
weis der gegenseitigen Beeinflussung endlich eindeutig gelang. Nicht 
weniger schwierig als der positive Nachweis ist oft der negative zu er- 
bringen. Hierzu genügt die bloße Feststellung, daß die beiden Pilze je 
unter sich selbst reagieren, natürlich nicht, da es vorkommen kann, daß 
der eine Pilz die Fusionsstimmung bereits verloren hat zu einem Zeit- 


1 De Bary erwähnt das Vorkommen von Fusionen zwischen keimenden 
Konidien von Spicaria solani in seiner „‚Vergleichenden Morphologie und Biologie 
der Pilze usw. Leipzig 1884“ und bildet sie auch ab (Abb. 2, 8. 2). 
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punkt, wo sie sich beim anderen erst einstellt. Im Verlauf der Unter- 
suchung ergaben sich eine Reihe von Gesichtspunkten für die Technik 
der Versuchsanstellung, auf die zunächst hingewiesen sei. 

Die Reaktionsneigung wird offenbar weitgehend von der Ernährung 
des Keimmyzels beeinflußt. Von Wichtigkeit sind daher: 1. die Kon- 
zentration der Agarschicht an den wichtigen Nährstoffen, 2. die Dicke der 
Agarschicht, 3. die Aussaatdichte — da sich die einzelnen Keimmyzelien 
die Nährstoffe streitig machen. 

Verhältnismäßig einfach ist es, ein Nährsubstrat von gleichbleibender 
Zusammensetzung zu bieten. Man stellt sich eine Ausgangslösung 
(Pflanzendekokt) in genügender Menge her, die man steril vorrätig hält 
und nach Bedarf verdünnt. 

Zur Erzielung einer einigermaßen konstanten Schichtdicke muß man 
die Objektträger, auf denen die Nährschicht angelegt wird, nach dem Ein- 
tauchen in den flüssigen Agar gut abtropfen lassen; man erhält so eine 
relativ dünne Agarschicht ; dies hat auch den Vorzug, daß die Hyphen des 
Keimmyzels nicht nach der Tiefe des Substrats ausweichen können, eine 
Eigentümlichkeit, die namentlich den Keimhyphen von Botrytis zu- 
kommt. Durch dieses Ausweichen kann das Zustandekommen von Reak- 
tionen mit anderen Pilzen völlig vereitelt werden. Schwierig ist es auch, 
die Dichte der Aussaat einigermaßen gleichbleibend zu gestalten. Allzu 
dichte Aussaat ist meist nicht angezeigt. Kulturen, die diesen Fehler 
aufweisen, sind allenfalls noch an den Rändern der Impfstreifen für die 
Beobachtung geeignet. 

Will man zwei Pilze auf ihr gegenseitiges Reaktionsvermögen prüfen, 
so kommt es darauf an, ihre Keimmyzelien gleichzeitig in das Optimum 
ihrer Reiz- und Reaktionsfähigkeit eintreten zu lassen. Das einfachste 
Verfahren besteht wie schon einleitend erwähnt darin, daß man eine 
Mischsuspension von beiderlei Konidien herstellt und diese aussät. Bei 
Pilzen, die gleichzeitig in das genannte Optimum eintreten, erweist sich 
dieses Verfahren als sehr brauchbar. Anders, wenn man es mit Pilzen zu 
tun hat, die sich verschieden schnell entwickeln; dann erweist es sich als 
notwendig, dem einen Partner einen Vorsprung zu geben, entweder, in- 
dem man ihn früher auf die gleiche Fläche aussät als den anderen, oder 
aber, wenn angängig, indem man den einen früher in Wasser suspendiert 
und bis zur Aussaat stehen läßt, und die Konidien des anderen erst vor der 
Aussaat beimischt. Oft läßt sich ein Ausgleich auch auf die Weise herbei- 
führen, daß man das Mischungsverhältnis entsprechend variiert. Auf 
diese Weise läßt sich das Wachstum des einen Pilzes auf Kosten des an- 
deren fördern. 
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1. Reaktionen zwischen Arten der gleichen Gattung. 


Gattung Botrytis. 

Botrytis allii mit B. narcissicola. Die Konidien von B. narcissicola 
sind im Durchschnitt bedeutend größer als die von allii. Es wurde ge- 
färbt: B. allii mit Malachitgrün, B. narcissicola mit Fuchsin. 

Befund nach 24 Stunden. Bei ziemlich dichter Mischsaat auf KaKr !/, 
trat die zwischen den Arten bestehende Affinität zwar schwach, aber doch 
deutlich genug zutage (Abb. 12 und 13). Abb. 12 zeigt, wie die aus der 
narcissicola-Konidie entwickelte Keimhyphe in Richtung auf die allii- 
Konidie eine zygotropische Krümmung ausführt. Das allii-Myzel beant- 
wortet die Annäherung durch Bildung von ,, Paarhyphen“; die eine dieser 
Hyphen entspringt aus der Konidie, die andere aus der ältesten Zelle der 
Keimhyphe. Die Verbindung wird nur mit der ersteren aufgenommen. 


Die Paarhyphenbiidung ist, wie wir 
d 
n 


in Mitteilung I ausführten, ein un- 
Abb. 12. Die Keimhyphe einer Konidie von 


Botrytis narcissicola (n) hat sich auf eine ge- 
keimte Konidie von Botrytis allii (a) zuge- 
krümmt. Die letztere, sowie die basale Zelle des 
von ihr entwickelten Keimschlauches senden der 
narcissicola-Hyphe kurze Fusionszweige ent- 


ES 


Abb. 13. Eine Senate von Botrytis allii (a) 

sendet einer ankommenden Keimhyphe von 

Botrytis narcissicola (n) einen Fusionszweig 

entgegen. Aufeinandertreffen der Hyphen- 

spitzen bei x, Abplattung und offene Fusion 
treten nicht ein. 


gegen. Abplattung und Fusion treten nicht ein. 


trügliches Kennzeichen für telemorphotische Induktion. Ein weiteres 
Beispiel ist in Abb. 13 dargestellt. Eine Keimhyphe von B. narcissicola 
nähert sich einer allii-Konidie. Diese beantwortet die Annäherung durch 
Bildung einer kurzen korrespondierenden Hyphe. Bei x treffen die 
Spitzen beider Hyphen aufeinander. Damit ist offenbar auch die Reak- 
tion zu Ende gekommen. 

Es ist bemerkenswert, daß sich die Spitzen von artungleichen Hyphen 
nach dem Zusammentreffen niemals abplatten, ein Vorgang wie er bei 
artgleichen Hyphen als Vorspiel der darauffolgenden Fusion ja in der 
Regel zu beobachten ist. Sodann kommt es zwischen artverschiedenen 
Hyphen nie zu der breiten Fusion der Plasmainhalte, wie sie für art- 
gleiche Hyphen charakteristisch ist. Wenn, was nicht nachgewiesen ist, 
eine Plasmafusion zwischen den artverschiedenen Hyphen zustande 
käme, so müßte der Fusionskanal jedenfalls überaus eng sein. 


Planta Bd.10. 34 


| 
| 
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Gattung Sclerotinia. 

Sclerotinia fructigena mit Sclerotinia cinerea. Der Versuch stößt auf 
Schwierigkeiten, weil hier die Färbemethode versagt. Man muß ein Sub- 
strat wählen, das die Fusionsneigung bei beiden Pilzen begiinstigt, und 
auf dem die Keimmyzelien sich so entwickeln, daB sie sich sicher unter- 
scheiden lassen. Beide Forderungen werden von KaKr '/, am ehesten 
erfüllt. 

Befund: Die Pilze zeigen kräftige Fusionsneigung unter sich, doch ist 
von einer gegenseitigen Beeinflussung nichts zu entdecken. Der Versuch 
wurde auf anderen mehr oder weniger geeigneten Substraten wiederholt, 
doch immer mit dem gleichen negativen Erfolg. Wenn also eine gegen- 
seitige Beeinflussung vorhanden wäre, so müßte sie jedenfalls ganz 


schwach sein. 
Gattung Neurospora. 
Zunächst wurde durch Mischsaat verschieden gefärbter Konidien von 
A- und B-Stämmen festgestellt, daß innerhalb der gleichen Art die Fu- 
sionen zwischen geschlechtsgleichen Haplonten ebenso leicht und unge- 
hemmt zustandekommen wiezwischen geschlechtsverschiedenen. Nicht die 
geringste Beeinflussung der Fusionstätigkeit durch das Geschlecht trat in Er- 
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Abb. 14. Mischsaat von Konidien der Arten Neurospora sitophila (s) und Neurospora crassa (c). 

Ziemlich kräftige Reaktion zwischen den Arten. !Die artverschiedenen Keimmyzelien treten durch 

Fusionszweige, die einander entgegenwachsen, in Verbindung. Nach dem Zusammentreffen (bei 

x) hört das Wachstum der Fusionszweige auf, ihre Spitzen platten sich nicht ab, auch treten 
offene Fusionen nicht ein. 


scheinung. Sodann wurden Kombinationen zwischen verschiedenen 
Arten ausgeführt. Diese sind im folgenden näher beschrieben: 
Neurospora crassa (B-Haplont) mit N. sitophila (A-Haplont). Fär- 
bung: N. crassa mit Fuchsin, N. sitophila mit Methylviolett oder Ma- 
lachitgrün. Am deutlichsten trat das Reaktionsvermögen zwischen den 
artungleichen Keimmyzelien nach Mischsaat auf KaKr '/,, in Erschei- 
nung. Im Vergleich zu der überaus starken Reaktionsneigung zwischen 
den artgleichen Myzelien war dies freilich nur schwach ausgeprägt. 
Abb. 14 zeigt in drei Fällen (bei x) Brückenbildung zwischen Keim- 








Zur Kenntnis der vegetativen Anastomosen der Pilze. IL. 511 


myzelien bzw. Konidien von N. sitophila und N. crassa. Die gegenseitige 
telemorphotische und zygotrope Induktion ist ohne weiteres ersichtlich. 
Eire Abplattung der sich begegnenden artungleichen Spitzen tritt nicht 
ein, ebensowenig kommen offene Plasmafusionen zwischen ihnen zu- 
stande. In manchen Fällen wurde beobachtet, daß die angreifenden 
Hyphen nicht halt machten, nachdem sie die induzierende Hyphe er- 
reicht hatten, sondern noch ein kleines Stück an ihr hinauf oder über sie 


Abb. 16. Keimmyzelien von Neurospora sito- 

phila (s) und N. tetrasperma (t) strecken ein- 

ander Fusionszweige entgegen. Fusion tritt 
nicht ein. 


s 





Abb. 15. Mischsaat von Konidien der Arten Neu- 

rospora sitophila (8)und Neurospora crassa(c). 

Schwache Reaktion zwischen den Arten. Die 

crassa-Hyphen reagieren auf die ankommenden 

Hyphenzweige von sitophila sehr schwach (bei x) 

oder verspätet (bei y) auf der ursprünglich ab- 7, 
gewandten Seite. Bei z kurze Fusionsbrücke (im Abb. 17. Bildung von Fusionsbrücken” 
optischen Querschnitt) zwischen einer crassa- Neurospora sitophila (s) und Neurospora tetra- 

(c) und einer sitophila-Hyphe. sperma (t). 


iarh 





weg wuchsen (Abb. 15). Dieser Fall scheint dann einzutreten, wenn die 
induzierende Hyphe selbst auf den von der angreifenden Hyphe aus- 
gehenden Reiz nur schwach reagiert. Es kann dann vorkommen, daß die 
korrespondierende Hyphe sich auf der abgewandten Seite bildet 
(Abb. 15 y). 

Neurospora tetrasperma (,‚homothallisch‘‘) mit N. sitophila (A-Hap- 
lont). 

Färbung: N. tetrasperma mit Fuchsin, N. sitophila mit Malachitgrün. 
Mischsaat auf KaKr-Agar '/,. Die Erscheinungen waren die gleichen wie 
bei der vorhergehenden Kombination, die Reaktionen waren nur im 
ganzen vielleicht schwächer (Abb. 16 und 17). 


Neurospora tetrasperma (,,homothallisch*) mit N. crassa (B-Haplont). 
34* 
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Färbung: N. tetrasperma mit Fuchsin, N. crassa mit Malachitgriin. 
Mischsaat auf KaKr */, und !/,. Befund: Trotz überaus lebhafter 
Fusionsneigung von artgleichem Myzel waren keinerlei Anzeichen einer 
Reaktion zwischen den Arten aufzufinden. 

N. sitophila-Stamm 8 (A-Haplont) mit N. tetrasperma-Stamm 13 
(B-Haplont). Die Myzelien gleicher Art reagierten iiberaus kräftig un- 
tereinander und bildeten reichlich Fusionen, während die artungleichen 
Myzelien kaum andeutungsweise aufeinander reagierten. 

Das Ergebnis aus den verschiedenen Kombinationen läBt sich wie 
folgt zusammenfassen: Zwischen artverschiedenen Myzelien entgegen- 
geseizten Geschlechts sind die Reaktionen nicht stärker als zwischen art- 
verschiedenen Myzelien des gleichen Geschlechts, wenn überhaupt Reak- 
tionsneigung vorhanden ist. In keinem Falle kommen offene Fusionen 
zustande. Ein Einfluß des Geschlechts macht sich ebensowenig bemerk- 
bar wie bei Kombinationen artgleicher Myzelien. Für das Zustande- 
kommen des Geschlechtsvorganges sind offenbar andere Faktoren maB- 
gebend als für das Zustandekommen der hier beschriebenen Fusionen, 
die sich demnach als unbestreitbar ,,vegetative“ erweisen. 


Gattung Fusarium. 

Da sich die gekeimten Konidien meist deutlich voneinander unter- 
scheiden lassen, konnte von einer Färbung abgesehen werden. Es wurden 
unter anderen folgende Kombinationen ausgeführt: 

Fusarium coeruleum mit 
F. sarcochroum (Mischsaat auf 
KaKr 1/5), Fusarium coerule- 
um mit F. aurantiacum (Misch- 
saat auf KaKr */,). 








À Fusionsbrücken zwischen Abb.19. Eine Fusionsbrücke zwischen Fu- 
Konidien von Fusariwm coeruleum (c) und Fusa- sarium aurantiacum (a) und Fusarium 
rium ). coeruleum (c). 


Beide Male traten auch artungleiche Konidien durch kleine Fortsätze 
miteinander in Verbindung (Abb. 18 und 19). Abgesehen davon, daß 
solche Verbindungen verhältnismäßig selten waren, war ein Unterschied 
gegenüber dem Verhalten von artgleichen Konidien nicht zu bemerken. 
Insbesondere war nicht klar ersichtlich, ob Plasmafusionen zwischen art- 
ungleichen Konidien zustande kommen. Die Möglichkeit der Bildung von 
engen Fusionskanälen (Poren) muß immerhin offen gelassen werdon. 
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2. Reaktionen zwischen Arten verschiedener Gattung. 

Botrytis allii mit Neurospora sitophila. Die Unterscheidungsmerk- 
male der Arten sind folgende: Die Keimhyphen von B. allii sind schwach 
spiralig gewunden und zeigen die Neigung, in die Tiefe des Substrats 
hineinzuwachsen. Der Keimschlauch ist relativ schmal. Die Keim- 
hyphen von N. sitophila verlaufen an der Substratoberfläche, sie ent- 
springen der Konidie zumeist 
mit einer blasenférmigen Er- 
weiterung. Die Konidien von 
Botrytis besitzen kleine Anhang- 
sel (die ehemaligen Ansatzstellen 
am Konidienstand) und sind 
schwach grau getönt. Die Ko- 
nidien von N. sitophila sind im 
durchfallenden Licht farblos und s 
haben keine Anhängsel. Beieini- aaa me neat pme hee mme mg ve (bel Sie) 
ger Übung unterscheidet man und einer Hyphe von Neurospora sitophila(s). Die 
die beiden Arten leicht vonein- Dis Keimsehlkuche der Bye Kocidien entenringen 
ander. Wenige zweifelhafteFälle im Gegensatz zu den Fusionszweigen auf der der sito- 
schalten für die Untersuchung eg A gr 
aus. worfen, sie stellen sich auf das Nährstofigefälle ein). 

Dichte Mischsaat auf KaKr !/,; Temperatur 19°; B. allii erhält einen 
Vorsprung von 6Stunden. Färbung ist überflüssig, da die Unterscheidung 
der Arten keine Schwierigkeiten macht. 





a s Abb. 22. Fusionsbrücke zwischen Keimhyphen 

Abb. 21. Unvollständige Brückenbildung zwi- von Botrytis allii (a) und von Neurospora sito- 

schen Keimhyphen von Botrytis allii (a) und phila (s). Bei x stoßen die Fusionshyphen auf- 
Neurospora sitophila (8). einander, ohne zu verschmelzen. 


I. Befund nach etwa 24 Stunden: Von B. allii sind erst relativ kurze, 
noch kaum verzweigte Keimhyphen entwickelt, während von N.sitophila 
bereits weitläufige verzweigte Hyphen das Substrat überziehen. Nur 
in einzelnen Fällen tritt die zwischen beiden Arten bestehende Affinität 
zutage. Auf Abb. 20 sieht man drei Botrytis-Konidien, die bei a, b und c 
einer benachbarten Neurospora-Hyphe Ausstülpungen entgegengetrieben 
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haben. Die Hyphe sendet den Konidien ihrerseits Ausstülpungen ent- 
gegen. Fusionen sind nicht erfolgt. Die Keimschläuche der allii-Koni- 





Abb. 23. Abb. 24. 
Abb. 23. Eine Hyphe von Neurospora sitophila (s) hat einer ankommenden Hyphe von Botrytis 
allii (a) eet ae en entgegengetrieben (bei x). — Abb. 24. Wie bei Abb. 23. Die Fusions- 
hyphe von Neurospora sitophila hat nach oben eine Aussackung getrieben. 


dien sind der sitophila-Hyphe sämtlich abgewandt, was darauf hindeutet, 
daB die letztere schon vor der Keimung der B-Konidien vorhanden war. 
Beispiele von Adventiv-Hyphenbildung zwischen 
den beiden Arten zeigen die Abb. 21 und 22. 
Il. Befund nach etwa 48 Stunden: Die Reak- 
tionen sind weit häufiger als am Tage zuvor. Die 
Abb. 23, 24 und 25 geben eine Vorstellung von 
ihrem Verlauf. Die sitophila-Hyphen treiben den 
angreifenden allii-Hyphen kurze Ausstiilpungen 
entgegen (bei x). Zu Plasmafusionen kommt es 
nicht. Da, wo die sitophila-Ausstiilpungen mit 
den allii-Hyphen in Beriihrung treten, wird die 
Membran der ersteren umgewandelt, sie quillt auf 
und wird starker lichtbrechend. Demzufolge findet 
man die betreffenden Stellen im Präparat schnell 
heraus. Abb. 25 zeigt bei a die bei Färbung mit 
Lichtgriin deutlich hervortretende verdickte Mem- 
branstelle einer sitophila-Ausstiilpung. (Hinweise 
TRE ts nd auf Membranquellung bei grünen Pflanzen, hervor- 
Fusionszweige von Neuro- gerufen durch Pilzangriffe, sind in der pflanzen- 
no + ns pathologischen Literatur nicht selten. Dieser Er- 
Rens ent tnt. An der scheinung kommt offenbar weite Verbreitung zu, 
Mean on ne ne Sie spielt für die Resistenzfrage eine wichtige Rolle.) 
mächtig auf (dunkel mn À Botrytis allii mit Neurospora crassa. Den 
unterschiedliche Membran- allii-Konidien ist ein Vorsprung von mindestens 
stärke bei Botrytis und Neu- 71/, Stunden zu geben. Die Einsaat der crassa- 
Konidien darf erst erfolgen, wenn ein Teil der 
allii-Konidien zu keimen anfängt. Ein besonders geeignetes Substrat ist 
KaKr!/,. Befund: Die Reaktionsbilder sind die gleichen wie bei der vor- 
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hergehenden Kombination, nur sind die Reaktionen im ganzen schwi- 
cher. Auf eine Wiedergabe der Zeichnungen wird verzichtet. 

Sclerotinia fructigena mit Neurospora crassa. Da die beiderlei Koni- 
dien nach Form und Größe leicht unterscheidbar sind, ist Färbung über- 
flüssig. Geeignete Substrate sind KaKr 1/,, 1/, und :/,,. Am günstigsten 
erwies sich nicht zu dichte Mischsaat, wobei die fructigena-Konidien be- 
deutend in der Minderzahl sein müssen; dies mit Rücksicht darauf, daß 
von den fructigena-Hyphen und -Konidien ein keimungshemmender Ein- 
fluß ausgeübt wird. Befund: Jeder der beiden Pilze reizt den anderen 
ziemlich kräftig zygotropisch und telemorphotisch. Die Keimhyphen 
von Sclerotinia fructigena entwickeln seitliche Adventivhyphen, die un- 
mittelbar mit dem: benachbarten crassa-Konidien oder mit den Spitzen 

ihrer Keimschläuche in Verbin- 
dung treten (Abb. 26). Die be- 
treffenden crassa-Konidien sehen 


2 dann wie Anhängselder fructigena- 
J 
yy c 
C 
J 
c 


Abb. 26. Bildung von Fusionszweigen zwischen Abb. 27. Eine Keimhyphe von Neurospora 
Hyphen von Sclerotinia fructigena (f) und crassa (c) verzweigt sich bei Annäherung an 
keimenden Konidien von Neurospora crassa (c). eine Konidie von Sclerotinia fructigena (f). 


Hyphen aus. Die Verbindung wird unter Umständen auch mit unge- 
keimten crassa-Konidien aufgenommen. Die Keimschläuche der crassa- 
Konidien krümmen sich auf die fructigena-Konidien zu und verzweigen 
sich manchmal in eigentümlicher Weise im Wirkungsbereich der letzteren 
(Abb. 27). Die Frage, ob offene Fusionen vorkommen, konnte nicht sicher 
entschieden werden. Wenn es auch zuweilen den Anschein hatte, als ob 
der Inhalt der crassa-Hyphen und -Konidien von kräftig wachsenden 
fructigena-Hyphen aufgenommen würde, so möchte ich mir doch kein 
abschließendes Urteil erlauben. 

Sclerotinia fructigena mit Neurospora tetrasperma. Färbung ist nicht 
nötig, da sich die Arten zweifelsfrei unterscheiden lassen. 

1. Versuch. Bei dichter Mischsaat auf KaKr !/, mit relativ vielen 
fructigena-Konidien unterbleibt die Keimung von tetrasperma völlig. 
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Auch die Keimung von fructigena ist stark gehemmt. In einiger Ent- 
fernung von fructigena-Konidien schwellen die tetrasperma-Konidien un- 
regelmäßig an, ohne eigentliche Keimschläuche zu entwickeln. Mit 
Keimschläuchen normal gekeimte tetrasperma-Konidien, die nachträg- 
lich unter den Einfluß des sich ausbreitenden fructigena-Myzels geraten, 
blähen sich zu großen kugeligen oder birnförmigen Körpern auf und 
platzen schließlich. Die Entwicklung beider Pilze ist offensichtlich 
starken gegenseitigen Störungen unterworfen. Reaktionen zwischen den 
beiden Arten an Stellen, wo sich ihre Hyphen begegneten, wurden nicht 
beobachtet. 

2. Versuch. Dünne Aussaat von Sclerotinia fructigena auf KaKr !/,. 
Einsaat von Neurospora tetrasperma 17 Stunden später. 

Die Keimung der teirasperma-Konidien ist nicht gehemmt, doch 
zeigen die in der Nähe von fructigena-Hyphen gekeimten Konidien und 
die aus ihnen hervorgegangenen Hyphen ein erheblich größeres Volumen 
als die normalen. In unmittelbarer Nachbarschaft von fructigena- 
Hyphen sind die Konidien abnorm aufgebläht, doch kommt es nicht zum 
Platzen. Die beeinflußten Keimmyzelien von teirasperma zeigen im 
übrigen normales Verhalten. Die Fusionen zwischen ihnen erfolgen un- 
gestört, ebenso wie die Fortleitung des Plasmas nach der Randzone. Die 
Lebensfunktionen wurden also nicht gestört. Die pathologische Erschei- 
nung läßt sich verstehen als Folge abnorm gesteigerter Wasseraufnahme, 
herbeigeführt durch Ausscheidungen des fructigena-Myzels. Sonstige 
Anzeichen einer gegenseitigen Beeinflussung wurden ebensowenig wie 
beim ersten Versuch beobachtet. 

3. Versuch. Die fructigena-Konidien wurden vor der Aussaat in 
sterilem Wasser auszentrifugiert, um sie zu reinigen. Dünne Aussaat 
von fructigena-Konidien auf KaKr '/,. 7 Stunden später sehr dünne 
Einsaat von tetrasperma-Konidien. Befund am nächsten Tag (weitere 
16 Stunden später): Schwache aber deutliche telemorphotische und 
zygotrope Reaktionen zwischen den beiden Arten sind festzustellen. Im 
Gegensatz dazu waren diese Reaktionen zwischen den artgleichen 
Myzelien sehr kräftig. Die oben erwähnten Störungen wurden nicht be- 
obachtet; durch das Abspülen der fructigena-Konidien waren offenbar die 
schädlichen Stoffe größtenteils entfernt worden. 

Sclerotinia cinerea mit Neurospora sitophila. Die beiderlei Konidien 
sind, von wenigen Ausnahmen abgesehen, durch ihre Form voneinander 
unterscheidbar. Um ganz sicher zu gehen, wurde gefärbt und zwar Sclero- 
tinia cinerea mit Fuchsin, Neurospora sitophila mit Methylgrün. Die 
Färbung der cinerea-Konidien verblaßt sehr stark, sie ist nach Keimungs- 
beginn nur noch als gelber, aber deutlicher Schimmer wahrzunehmen. 
Die Grünfärbung der sitophila-Konidien bleibt von einer gewissen Größe 


ab befriedigend erhalten. 
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Dichte Mischsaat auf KaKr 1/,. Temperatur 19°. Befund: Es be- 
steht eine deutliche, wenn auch im ganzen sehr schwache Affinitat zwi- 
schen den beiden Arten. Cinerea-Konidien, die in der Nachbarschaft von 
sitophila-Konidien keimen, treiben außer ihrem 
Keimschlauch nicht selten einen Fusionszweig 
nach den sitophila-Konidien (Abb. 28). Keim- 
hyphen von sitophila-Konidien treiben seitliche 
Fortsätze in der Richtung auf benachbarte t 
cinerea-Konidien (Abb. 29 und 30). Benach- 
barte Keimhyphen beider Arten treten durch x 
kleine Ausstülpungen miteinander in Verbin- NS 
dung (Abb. 30, bei z). Auch findet man ge- 
legentlich, daß sich Abzweigungen von sitophila- 5 
Keimhyphen an der Oberfläche von cinerea- wi ee 
Konidien flächig ausbreiten. Konidie von 

Sclerotinva cinerea mit Neurospora crassa. 
Mischsaat auf KaKr 1/36. a = TE you 

Die Fusionsneigung im crassa-Myzel ist sehr 
stark, im cinerea-Myzel dagegen nur ganz schwach. Im letzteren kom- 
men Reaktionen nur auf kiirzeste Entfernung vor. Manchmal treten 





Abb. 29. Abb. 30. 
Abb. 29. Eine Keimhyphe einer Konidie von Neurospora sitophila (s) tritt mit einer Konidie von 
Sclerotinia cinerea (c) durch zwei kurze Fusionszweige in Verbindung. — Abb. 30. Weitere Beispiele 
von schwacher Fusionsneigung zwischen Sclerotinia cinerea (c) und Neurospora sitophila (8). 


an cinerea-Hyphen Ausstülpungen auf, die mit crassa-Konidien in Ver- 
bindung treten. Auch zeigen die Keimschläuche der crassa-Konidien 
die Neigung, in engem Kontakt mit den cinerea-Konidien an diesen ent- 
lang oder darüber hin zu kriechen. Die zwischen den beiden Arten auf- 
tretenden Reaktionen sind demnach sehr schwach. 

Sclerotinia fructigena mit Neurospora sitophila. Mischsaat auf KaKr 
1/,. Temperatur 20°. 
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Jede Art zeigt in sich starke Fusionsneigung. Bisweilen, doch ist dies 
recht selten, kann man beobachten, daB fructigena-Hyphen, wo sie mit 
Konidien oder Hyphen von sitophila in Berührung gekommen sind, eine 
ganz kleine Ausstülpung hervorgetrieben haben. Somit reagiert das 
fructigena-Myzel nur überaus schwach auf die starken vom Neurospora- 
Myzel ausgehenden Reize. Eine Einwirkung von fructigena auf sitophila 
konnte trotz mehrfacher Wiederholung und Variierung des Versuchs in 
keinem Fall erwiesen werden. 

Sclerotinia fructigena mit Botrytis allii. Nicht zu dichte Mischsaat 
auf KaKr 1/16- 

Beide Pilze reagieren unter sich ziemlich kräftig, doch läBt sich keine 
Spur einer Einwirkung von Sclerotinia auf Botrytis bemerken. Umge- 
kehrt kommen schwache Reaktionen vor, diese bestehen in der Bildung 
von Ausstülpungen und Fusionshyphen am Sclerotinia-Myzel in Richtung 
auf benachbarte Botrytis-Konidien. 

Keinerlei Induktion wurde bei nachstehenden Kombinationen be- 
obachtet. Die Partner verhielten sich trotz lebhafter Fusionsneigung 
unter sich zueinander völlig indifferent : 

Fusarium coeruleum mit Neurospora crassa. 

Fusarium coeruleum mit Botrytis cinerea. 

Fusarium aurantiacum mit Neurospora crassa. 

Sclerotinia fructigena mit Botrytis narcissicola. 


V. Beobachtungen iiber Fusionen in der Gattung Neurospora, 
mit besonderer Beriicksichtigung der Frage des Kerniibertritts. 


Nach den oben mitgeteilten Erfahrungen muBte die Gattung Neuro- 
spora als ein besonders geeignetes Objekt erscheinen zum Studium der 
Frage, ob Kerniibertritte zwischen verschiedenen Haplonten, sei es der 
gleichen, sei es differenter Arten vorkommen. Unsere diesbeziiglichen 
Versuche gingen von folgender Uberlegung aus: Wenn wir A- und B- 
Myzelien in geeigneter Weise kombinieren, so daB eine lebhafte Anasto- 
mosenbildung zwischen ihnen eintritt, so müßten unter der Annahme, daß 
Kernübertritte stattfinden, ,,miktohaplontische‘ (Kııer) Myzelien re- 
sultieren, d. h. also Myzelien, in deren Hyphen sich sowohl A- wie B- 
Kerne befinden. Gelänge es nun, solche Hyphen zur Regeneration zu 
bringen, so wäre zu erwarten, daß sich in dem Regenerationsmyzel Zellen 
mit A-Kernen, Zellen mit B-Kernen, und Zellen mit beiderlei Kernen vor- 
finden. Die Voraussetzung zum Eintritt von sexuellen Kopulationen 
und damit zur Bildung von fertilen Perithezien in einem solchen Myzel 
wäre demnach gegeben, und man könnte das Auftreten von Perithezien 
als Beweis dafür ansehen, daß Kernübertritte im Fusionsmyzel statt- 
gefunden haben. Wenn wir außerdem die wahrscheinliche Annahme 
machen, daß mit dem lebhaft fließenden Plasmastrom auch die Kerne 
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aus dem Fusionsmyzel zum wachsenden Randmyzel geleitet werden, s0 
wäre damit zu rechnen, daB auch das wachsende Randmyzel selbst 
haplomiktischen Charakter hat. Würde man also einzelne Hyphen vom 
Randmyzel abtrennen, so ware zu erwarten, daB sich aus diesen Hyphen 
ebenfalls perithezienbildende Myzelien entwickeln. 

Das Ergebnis der vielfältigen Untersuchungen läBt sich nun dahin 
zusammenfassen, daB aus den isolierten Regeneraten bzw. Ausläufern 
des Fusionsmyzels in keinem Fall perithezienbildende Myzelien gewonnen 
werden konnten. Der Nachweis, daß Kerniibertritte stattfinden, wurde 
also nicht erbracht, es erscheint im Gegenteil sehr wahrscheinlich, daß 
erstens solche Kernübertritte gar nicht vorkommen, und daß zweitens 
die Kerne im Plasmastrom nicht mitgeführt werden. Wenn sie mitge- 
führt werden, so ließe sich der negative Ausfall unserer Versuche wohl 
höchstens mit der Annahme erklären, daß miktohaplontische Zellen die 
Befähigung zu vegetativem Wachstum einbüßen. Viel Wahrscheinlich- 
keit hat allerdings diese Annahme nicht für sich, wie das Beispiel von 
Neurospora tetrasperma beweist, deren „homothallisches‘‘ Myzel ein Ge- 
misch von Kernen beiderlei Geschlechts führt, wobei diese Kerne aufs 
beste miteinander harmonieren. 

Die Versuche wurden mit folgenden Kombinationen ausgeführt. 

. N. sitophila, A-Haplont 8 mit B-Haplont 9. 

N. sitophila, A-Haplont 3 mit B-Haplont 5. 

. N. sitophila, A-Haplont 4 mit B-Haplont 5. 

N. sitophila, B-Haplont 2 mit N. tetrasperma, A-Haplont 3. 
. N. sitophila, B-Haplont 5 mit N. tetrasperma, A-Haplont 1. 

Von denjenigen Haplonten, die genügende Mengen von Konidien 
hervorbrachten, wurden Mischsuspensionen ihrer Konidien auf Dünn- 
schichtagar ausgesät. Aus dem Randmyzel wurden Ausläufer isoliert und 
in Reagenzröhrchen weiter kultiviert. Ließ sich dieses Verfahren nicht 
anwenden, so wurden die beiden Partner wie üblich in einiger Ent- 
fernung voneinander auf das Substrat geimpft. Aus dem Fusionsmyzel 
wurden dann kleine Impfstückchen auf Dünnschichtagar übertragen, und 
die von ihm ausgehenden Ausläufer wurden als Stecklinge benutzt und in 
Reagenzréhrchen abgeimpft. An den mit dem genannten Verfahren aus- 
geführten etwa 150 Isolierungen traten in keinem Fall Perithezien auf. 


rw bo m 


1 Der experimentelle Nachweis wurde auf die folgende Weise erbracht: Die 
auf Dünnschicht-Substrat ausgesäten Ascosporen keimen meist mit 2—3 lan- 
gen Keimhyphen, die sich wie Ausläufer verhalten. Bei Einzelaussaat gelingt es 
leicht, die verschiedenen von einer Spore entwickelten Ausläufer je für sich abzu- 
trennen und abzuimpfen. Die aus ihnen hervorgehenden Myzelien erweisen sich 
nun in manchen Fällen teils als A-, teils als B-, teils auch als Mischhaplonten. 
Letztere bilden Perithezien, die beiden ersteren nicht. 
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VI. Schlußbetrachtung. 

Beim Fusionsvorgang können zwei Phasen unterschieden werden: 
1. Der einleitende, auf telemorphotischer oder zygotroper Induktion be- 
ruhende Wachstumsvorgang, der die fusionierenden Hyphen einander 
näherbringt, und 2. der Fusionsvorgang im engeren Sinn, der zur Auf- 
lösung der beiderseitigen Membranen an der Berührungsstelle und damit 
zur offenen Plasmafusion führt. 

Als das wichtigste Ergebnis der vorliegenden Untersuchung dürfte 
wohl die Feststellung anzusehen sein, daß sich der erste dieser Prozesse 
auch zwischen artverschiedenen Pilzen abspielen kann, und zwar nicht 
nur zwischen Arten der gleichen, sondern auch verschiedener Gattung. 
Allerdings verlaufen die Reaktionen zwischen artverschiedenen Myzelien 
bei weitem nicht so intensiv wie zwischen artgleichen, zumeist ist der 
gegenseitige Einfluß sogar sehr schwach, und es besteht offenbar ein 
allmählicher Übergang bis zur völligen Indifferenz. 

Bemerkenswert ist, daß auch zwischen verwandtschaftlich ziemlich 
entfernten Arten Reaktionen noch eintreten können, wie das Beispiel von 
Neurospora (Pyrenomycet) und Sclerotinia (Discomycet) lehrt. 

Was nun die zweite Phase des Fusionsvorganges anbetrifft, so läßt 
sich mit Sicherheit sagen, daß diese zwischen artverschiedenen Pilzen 
zum mindesten sehr starken Hemmungen unterworfen sein muß. Das 
gilt auch für nah verwandte Arten. Wir fanden, daß die der Anasto- 
mosenbildung normalerweise vorhergehende Abplattung der Hyphen- 
spitzen völlig unterbleibt oder doch nur andeutungsweise erfolgt. Zur 
Bildung der breiten deutlich erkennbaren Plasmaanastomosen kommt 
es in keinem Fall. Gesetzt den Fall, es würden zwischen artverschie- 
denen Partnern Plasmaanastomosen vorkommen — was keineswegs 
sichergestellt ist —, so müßten die Fusionskanäle jedenfalls äußerst 
eng sein. 

Der Fusionsvorgang verläuft demnach zwischen artverschiedenen 
Pilzen unvollständig oder zum mindesten mit sehr starken Einschrän- 
kungen. 

Somit ergibt sich klar und deutlich, daß die von den einzelnen Pilzen 
ausgehenden Wirkungen und Gegenwirkungen spezifische sein müssen. 
Jede Art sendet ihre spezifischen Reize aus und reagiert nur auf diese 
mit normaler Intensität. Auf die entsprechenden Reize anderer Arten 
antwortet sie nur schwach oder überhaupt nicht, und wir müssen an- 
nehmen, daß es ebenso viele spezifische Reize wie Arten gibt. Es dürfte 
nicht zweifelhaft sein, daß diese Reize, stofflicher Natur sind. 

Auch andere Erfahrungen deuten darauf hin, daß die Befähigung zur 
Erzeugung spezifischer Stoffe im Pilzreich weit verbreitet ist. Es sei in 
diesem Zusammenhang an das spezifische Gärungsvermögen vieler Hefe- 

und hefeähnlicher Pilze erinnert, wo ja die produzierten Stoffe den 
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Charakter von Fermenten haben. Sodann läßt sich ein großer Teil der 
Spezialisierungserscheinungen im Bereich der pflanzenpathogenen Pilze 
zweifellos auf die Bildung spezifischer Stoffe vonseiten dieser Pilze zu- 
rückführen, sei es, daß diese Stoffe die angegriffenen Wirtspflanzen zu 
Gegenreaktionen veranlassen, sei es, daß sie unmittelbar die Rolle von 
Giften oder Fermenten spielen. Unsere Kenntnis von diesen Stoffen ist 
zur Zeit noch sehr dürftig, obwohl sie für die Erforschung der Resistenz- 
und Spezialisierungsfrage in der Pflanzenpathologie offensichtlich von 
weitreichender Bedeutung sein müßte. Das liegt vor allem an der Schwie- 
rigkeit, diese zumeist in sehr geringen Mengen gebildeten Stoffe aufzu- 
fangen. Vielleicht lassen sich unsere Erfahrungen an der Gattung Neuro- 
spora in dieser Richtung weiter auswerten. 

Von besonderem Interesse ist auch die Beobachtung, daß, wenn über- 
haupt ein stärkerer Grad der Affinität zwischen verschiedenen Arten fest- 
gestellt werden konnte, diese Affinität sich wechselseitig äußerte. Das 
würde besagen, daß ein Pilz A, der für die Induktionsreize eines Pilzes B 
empfänglich ist, selbst Induktionsreize aussendet, für die wiederum 
Pilz A empfänglich ist. Nur in solchen Fällen, wo die eine Seite sehr 
schwache Reaktion zeigt, kann es vorkommen, daß sich die Gegenseite 
völlig passiv verhält, eine Erscheinung, die sich sehr einfach mit der An- 
nahme verschiedener Reizschwellen bei den beiden Pilzen erklären läßt. 
Sehr schwache Affinität äußert sich vor allem in dem seltenen Vor- 
kommen von telemorphotischen und zygotropen Reaktionen, sodann in 
dem schwachen Verlauf der Reaktionen: man findet dann etwa, daß 
Fusionszweige ihr Wachstum einstellen, bevor sie ihr Ziel, die Hyphen 
des Partners, erreicht haben (‚unvollständige Brückenbildung‘‘); offen- 
sichtlich ist der Induktionsreiz in solchen Fällen noch stark genug, die 
Bildung der Fusionszweige auszulösen, genügt aber nicht, sie zum Weiter- 
wachsen zu veranlassen. Auch kommt es vor, daß von sich nähernden 
Fusionszweigen nur eine schwache telemorphotische Wirkung ausgeht. 
Dies hat eine sehr schwache oder verspätete Entstehung von korrespon- 
dierenden Fusionszweigen auf der Gegenseite zur Folge. Unterschreitet 
der telemorphotische Reiz den Schwellenwert, so unterbleibt auf der 
Gegenseite jede Reaktion. Unter Umständen genügt der Reiz noch, die 
Fusionszweige zum Anhalten am Ziel zu veranlassen, zuweilen ist auch 
das nicht der Fall, und die Fusionshyphen wachsen über das Ziel hinaus. 


VII. Zusammenfassung. 

1. Im Anschluß an früher veröffentlichte Untersuchungen des Ver- 
fassers wurde die Frage geprüft, ob zwischen artverschiedenen Myzelien 
vegetative Fusionen zustande kommen können. 

2. Zu den Untersuchungen wurden Pilze ausgewählt, die aus ihren Koni- 
dien ein Keimmyzel mit starker Fusionsneigung zu entwickeln vermögen. 
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3. Zum Nachweis des Reaktionsvermögens zwischen artverschie- 
denen Myzelien wurden Mischsuspensionen ihrer Konidien hergestellt 
und damit Aussaaten auf diinnschichtige Agarsubstrate gemacht. 

4. Um die Keimmyzelien nach der Aussaat sicher voneinander unter- 
scheiden zu kénnen, erwies es sich in vielen Fallen als vorteilhaft, die 
Konidien vorher verschieden zu färben. Es wird ein Verfahren beschrie- 
ben, das gestattet, die Membranen lebender Konidien so zu färben, daß 
die Färbung bis nach der Keimung eine Zeitlang erhalten bleibt. 

5. Es konnte gezeigt werden, daß auch artverschiedene Keimmyzelien 
miteinander reagieren können; die Reaktionen sind im Prinzip die 
gleichen wie sie auch am artgleichen Myzel beobachtet werden, nämlich 
zygotrope und telemorphotische. 

6. Soweit zwischen artverschiedenen Myzelien Reaktionen zu beob- 
achten sind, verlaufen sie bei weitem nicht so intensiv wie zwischen art- 
gleichen. Die geprüften Arten verhielten sich zum Teil völlig passiv 


7. In keinem Fall konnte beobachtet werden, daß zwischen art- 
fremden Myzelien die breiten Plasmafusionen zustande kommen, wie sie 
für das artgleiche Myzel charakteristisch sind. Wenn zwischen den ge- 
prüften artfremden Myzelien Plasmaverbindungen vorkommen würden 
— was noch nicht erwiesen ist —, so müßten die Fusionskanäle jedenfalls 
sehr eng sein. 

8. Die Fusionsstimmung des Keimmyzels ist von mancherlei Fak- 
toren abhängig. Sie wird insbesondere beeinflußt durch den Ernährungs- 
zustand der zur Aussaat verwendeten Konidien, sowie durch die Zu- 
sammensetzung und Schichtdicke des Substrats, auf dem sich das Keim- 
myzel entwickelt. 

9. Die Frage, ob zwischen geschlechtsverschiedenen Haplonten von 
Neurospora im Fusionsmyzel Kernübertritte vorkommen, konnte nicht 
im positiven Sinn entschieden werden. 








(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Kiel.) 
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(Eingegangen am 21. Januar 1930.) 


I. Einleitung. 


Als ich im November 1927 die vorliegende Arbeit begann, war als 
Ziel die Untersuchung der Orchidaceengattungsbastarde aus der Gruppe 
der Laelieae, Phajeae und Oncidieae gedacht. Da der Kieler botanische 
Garten hiervon kein Material besaß, so war ich allein auf die auswärtigen 
Gärten und auf die Handelsgärtnereien angewiesen. Aber schon bald 
stellten sich in der Beschaffung des wertvollen Blütenmaterials der- 
artige Schwierigkeiten ein, daß in der Hauptsache mit der Fixierung 
von Wurzelspitzen vorlieb genommen werden mußte. Später zeigte sich 
jedoch, daß diese infolge des sehr langsamen Wachstums und der un- 
günstigen Lagerung der kleinen Chromosomen für die Untersuchung fast 
gänzlich unbrauchbar waren. 

Die große Mannigfaltigkeit der aus der Familie der Orchidaceae 
vorliegenden Chromosomenzahlen, nämlich 8—9, 10, 11, 12, 13?, 15, 
16, 17, 18, 20, 21, 242, 28, 30 und 63, die TiscHLEr als ein Zeichen für 
eine Periode gegenwärtiger starker Artbildung ansieht, ferner die teil- 
weise voneinander abweichenden Angaben über die Chromosomenzahl, 
schließlich das fast gänzliche Fehlen von cytologischen Untersuchungen 
innerhalb der großen Tribus Kerosphaereae veranlaßten mich, um ein- 
mal die nach den bekannten Zahlen noch recht wirren chromosomalen 
Verhältnisse zu klären, zu einer Bearbeitung von Material aus der ganzen 
Familie. Von der 15 000—18 000 Species umfassenden Familie sind bis- 
her 39 untersucht worden. Da aber der bei weitem größere Anteil hiervon 
auf die einheimischen und europäischen Arten entfällt, wurden in der 
Hauptsache tropische und subtropische, die ja nach SCHLECHTER (1915) 
85% aller Species ausmachen, einer Bearbeitung unterzogen. An für die 
vorliegende Arbeit in Frage kommenden Chromosomenzahlen lagen vor 
aus der Subfamilia I: Diandrae die Zählung von Cypripedilum acaule 
mit haploid 10 Chromosomen (BEeLLING 1924), C. pubescens, C. parvi- 
florum und C. spectabile mit haploid 11 Chr. (PACE 1907), Paphiopedi- 
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lum insigne n = ca. 12 (ArzeLıus 1916), dasselbe n = 8—9 (SUESSEN- 
GuTH 1921), dasselbe n = 12—13 (Hertz 1926) und P. barbatum n — 16 
(STRASBURGER 1888); aus der Subfamilia II: Monandrae: Cymbidium 
Lowianum n = 9—10 (SUESSENGUTH 1921), Zygopetalum Mackayi mit 
n = etwa 24 (SUESSENGUTH 1923) und Oncidiwm praetextum n — 28 
(ArzeLius 1916). Im übrigen sei auf die von TiscaLer (1927) in den 
Tabulae Biologicae und ergänzt im Kapitel X dieser Arbeit angefiihrten 
Chromosomenzahlen hingewiesen. 

Es wurden im ganzen 357 verschiedene Species untersucht. Wenn 
davon nur ein relativ nicht allzu groBer Prozentsatz (48 Species = 13% ) 
positive Ergebnisse lieferte, so liegt das einmal daran, daB auf den Reisen 
die Stadien lange nicht immer so passend angetroffen wurden, wie man 
sie sich durch Voruntersuchungen nach der Herrzschen Methode (1926) 
im eigenen Garten an Ort und Stelle genau hätte aussuchen können, 
zum andern an den geringen vegetativen Teilungen infolge des meisten- 
teils recht langsamen Wachstums, ferner an der fiir karyologische Unter- 
suchungen häufig unzureichenden Materialmenge, außerdem an der meist 
bis auf eine Anthere stattgefundenen Reduktion der Stamina und nicht 
zuletzt an dem Wert der Objekte, der daraus ersichtlich ist, daB z. B. 
teilweise die Cattleya-Knospen pro Stiick zum Vorzugspreis von 2 RM 
angekauft werden mußten. 


IL Material und Methode. 

Für die Untersuchung wurden mit Ausnahme von Cypripedilum calceolus, 
C. spectabile und Listera ovata nur Treibhauspflanzen verwandt. Da, wie schon 
erwähnt, im Kieler botanischen Garten nur wenig Material vorhanden war, so 
mußte in der Hauptsache auswärts fixiert werden. Herrn Prof. Drets-Berlin und 
Herrn Prof. WınkLer-Hamburg gegenüber fühle ich mich für die Erlaubnis der 
Materialentnahme zu sehr großem Danke verpflichtet, zu ganz besonderem aber 
Herrn Dr. MansreLp-Berlin-Dahlem für zahlreiche Fixierungen, Nachbestim- 
mungen von Pflanzen, Namhaftmachung und Überlassung von wichtiger Litera- 
tur und Herrn Dr. Schwarze-Hamburg für die mehrmalige zeitraubende Hilfe 
bei den Fixierungen oder gänzliche Übernahme dieser. Einen großen Teil des 
Materials lieferten mir ferner die Handels- und Privatgärtnereien, die mir, dieses 
sei hier besonders von den deutschen Betrieben betont, trotz der schlechten Ge- 
schäftslage in selbstloser Weise das wertvolle Material überließen. In besonderem 
Maße möchte ich für diese Materiallieferung meinen Dank aussprechen Herrn 
Boutmann-Wandsbek, Herrn JAGIETKA-Lübeck, Herrn Kuanr-Heidelberg, 
Herrn PETERMANN-Kiel, Herrn Direktor SO0DE von der Firma Bryropt-Marien- 
felde, Herrn WoLTER-Magdeburg und der Verwaltung des Schulgartens in Blan- 
kenfelde bei Berlin. Auch Herrn Dr. Gotpscumipt-Neubabelsberg, Herrn HEN- 
nis-Hildesheim, Herrn Oberhofgärtner KuHnerr-Potsdam-Sanssouci, Herrn 
SCHRÖDER-Heidelberg und nicht zuletzt dem deutschen Konsul in Colombo auf 
Ceylon, Herrn Legationsrat Dr. Schwarz, möchte ich an dieser Stelle für das 
Entgegenkommen verbindlichst danken. 

Das Material wurde stets an Ort und Stelle gegen Mittag fixiert. Das JUEL- 
sche Fixiergemisch bewährte sich gar nicht, ebenso lieferte Mittel-FLEMMING 
keine guten Präparate. Mit dem Nawascurnschen Gemisch und der von AFZELIUS 
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für die Orchideen empfohlenen Zenkerschen Fixierflüssigkeit wurden gute Er- 
fahrungen gemacht. Aber gerade fiir die auf Reisen etwas unbequemen Fixier- 
möglichkeiten bewährte sich am besten Chloroform-Carnoy (60 Teile Alkohol, 
20 Teile Chloroform, 20 Teile Eisessig), wenn diesem auch die schon von JARETZKY 
(1928) angeführte Launenhaftigkeit nicht abgesprochen werden kann. Bei 
zarten Objekten wurden 5—15% Wasser zum Fixiergemisch hinzugesetzt. Nach 
Möglichkeit wurden, wie Kimara (1924) es angibt, um eine Verklumpung der 
Chromosomen zu verhindern, die Objekte vor dem Fixieren mit kaltem Wasser 
abgeschreckt. Dieses bewährte sich besonders bei Wurzelspitzen der Diandrae 
recht gut. Die Säule mit der Anthere wurde, soweit es möglich war, sorgfältig 
herauspräpariert. Nicht so präparierte größere Knospen von Arten wie Bifrenaria 
Harrisoniae, Vanda tricolor und andere waren später unbrauchbar, da die Fixier- 
flüssigkeit gar nicht oder zu unregelmäßig eingedrungen war. Ein Erwärmen der 
Objekte in der Fixierflüssigkeit auf dem Thermostaten (JARETZKY 1928) stellte 
sich bei den Orchideen als überflüssig heraus. Zuerst ließ ich das Material etwa 
24 Stunden in Chloroform-Carnoy, ging aber allmählich bis auf 2 Stunden, bei 
kleinen Objekten sogar bis auf !/, Stunde Fixierungszeit hinunter. Hierdurch 
konnte ein leichtes Verquellen der Chromosomen, das bei längerem Fixieren wahr- 
scheinlich durch die im Gemisch enthaltene Essigsäure hervorgerufen wird, be- 
seitigt werden. Die Dicke der Schnitte betrug durchschnittlich 9—10 y und wurde 
bei großen Zellen nach vorausgegangener Orientierung auf 12 u heraufgesetzt. 
Gefärbt wurde stets mit Eisenalaun-Hämatoxylin nach HEIDENHAIN. Die von 
Hertz (1920) angegebene Methode mit Karminessigsäure zeigte sich, sofern sie 
nicht nur zur Orientierung benutzt wurde, was bei wertvollem Material aber zu 
kostspielig ist, als wenig brauchbar. Die Zeichnungen wurden mit dem ABBE- 
schen Zeichenapparat in Tischhöhe mit 1/12 oder 1/16 Ölimmersion (Lxrrz- 
Wetzlar) und in der Hauptsache mit den Okularen 5 und 12 (Zeıss-Jena) und 
Tubuslänge 15,5 ausgeführt. Die Vergrößerung beträgt, wenn nicht besonders 
erwähnt, 1500mal. Im Druck sind die Zeichnungen auf ?/, der angeführten 
Größe verkleinert worden. Die Chromosomenzahlen wurden nach Möglichkeit in 
der Meta- und Anaphase der heterotypischen Teilung der Pollenmutterzelle, mit- 
unter auch in der der homöotypischen festgestellt, außerdem Polplatten in Wur- 
zelspitzen, sofern diese ihrer Gestalt und Lage nach überhaupt ein einwandfreies 
Auszählen zuließen, herangezogen. 


III. Das System der Orchidaceae. 


Da im folgenden bei der Besprechung der einzelnen Gattungen von 
den eytologischen Ergebnissen naturgemäß immer wieder auf das Sy- 
stem eingegangen werden wird, vor allem aber der besseren Übersicht 
wegen überhaupt ein solches zugrunde zu legen ist, so sei auf dieses 
vorher kurz eingegangen. 

Die Versuche, die Familie der Orchidaceae, welche wohl mit die 
schönsten und seltsamsten Kinder Floras zu den ihrigen zählt, in ein 
natürliches System zu bringen, sind beinahe so alt wie die ersten Be- 
schreibungen dieser Pflanzen selbst. Bei diesen ersten Versuchen, eine 
natürliche Anordnung der Orchideen zu geben, finden wir als Gattungs- 
charakteristika vor allem ,,den Bau der Bliitendecken“, noch gar nicht 
dagegen den der Säule verwandt. So kommt z. B. Liynfé (1753) zu 
Gattungsumgrenzungen, die uns heute recht merkwürdig anmuten. Aber 

Planta Bd. 10. 35 
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schon HALLER u. CRANTZ (1760—1767) verwenden den Bau der Säule bei 
ihrer Einteilung, und ©. Swartz (1800) benutzt in seiner guten Charak- 
terisierung der großen Gruppen (Diandrae, Monandrae und hierbei wieder 
Ophrydeae, Neottiaceae und Ceriorchideae) sogar schon die verschiedene 
Beschaffenheit des Pollens. Ihm folgen dann Brown (1810) und L. C. 
RiomARD (1817), der auch die Ausbildung der Anhangsorgane, Caudicula, 
Retinaculum und Proscolla (Glandula), berücksichtigt. LinpLey (1821 
bis 1840) dann hat sich im Gegensatz zu RICHARD mit der Einteilung der 
höher entwickelten Monandrae befaßt. Den feineren Ausbau des Sy- 
stems, der sich aufbauend auf die vorangegangenen Arbeiten stützt, 
haben BENTHAM (1883), H.G. REICHENBACH (1884—1885), Pritzer (1887, 
1906) und SCHLECHTER (1915, 1926) gebracht. 

Nach dem heutigen Stande unserer Kenntnisse der Orchideen haben 
wir uns nur noch für die Wahl eines der Systeme von BENTHAM, PFITZER 
und SCHLECHTER zu entscheiden. Prıtzer (1887) hat in dem Kapitel 
„Kritik der bisherigen Anordnung der Orchideen‘ vielleicht zu sehr, um 
eine vorgefaßte Meinung zu stützen, neben den Systemen von LINDLEY 
und HooKEr vor allem das von BENTHAM, das auf jeden Fall vieles für 
sich hat, mit allen zur Verfügung stehenden Einwänden zu entkräften 
gesucht. Einen lebhaften Verteidiger für seine Ansichten findet BENT- 
HAM in Hırmer (1920), der ausführlich auf das Für und Wider eingeht. 
Wenn man in England bis auf den heutigen Tag dem BentHamschen 
System und auf dem Kontinent dem von SCHLECHTER abgeänderten 
Prrrzerschen System gefolgt ist, so ist in manchen Punkten jetzt auch 
hier eine Annäherung an die BENTHAMschen Ansichten bemerkbar. 
Andererseits darf man sich auch nicht der Einsicht verschließen, daß das 
Bentuamsche System große Unzulänglichkeiten enthält. Hierbei sei nur 
an die Stellung der Gattungen Phajus und Calanthe erinnert, zwischen 
denen Kreuzungen (Phajo-Calanthe), also ein Zeichen naher Verwandt- 
schaft, mit Erfolg versucht worden sind. BENTHAM stellt Phajus ganz 
richtig zu den Bletieae, Calanthe dagegen zu den Coelogyneae. Mit Recht 
weisen aber PFITZER und SCHLECHTER Calanthe in die Nähe von Phajus 
und damit auch in dieselbe Subtribus Bletieae, die ungefähr den Phajeae 
ScHLECHTERs (1926) entspricht. 

PritzER wie auch BENTHAM vertreten die Meinung, daß ‚‚der all- 
gemeine Aufbau der ganzen Pflanze bisher für das System zu wenig, 
allerlei Nebensächliches in der Blüte zu sehr benutzt worden‘ sei. PFITZER 
ist nun derjenige, der ganz betont Merkmale, die man aus dem ,,Habi- 
tus‘ der ganzen Pflanze gewinnen kann, der Systematik dienstbar ge- 
macht hat. Sein System legt auch ScHLECHTER (1915), der allgemein 
als einer unserer hervorragendsten Orchideenforscher und Kenner gilt, 
zugrunde, ändert es aber „in einigen nicht unwesentlichen Punkten“ ab. 
Eine weitere Korrektur nimmt SCHLECHTER (1926) in seiner letzten Ar- 
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beit, die kurz nach seinem Tode erschienen ist, vor. Mit wie großem 
Geschick dieses geschehen ist, werden wir weiter unten nach Betrach- 
tung der chromosomalen Verhältnisse besser beurteilen können. Im fol- 
genden soll also in dieser Arbeit nach dem SchLEcHTERschen System der 
Orchidaceae von 1926 in der Behandlung der einzelnen Gattungen vor- 
gegangen werden. Daß es sich auch hier noch nur um ein „vorläufiges‘‘ 
System, aber zur Zeit meines Erachtens wohl um das beste handelt, 
darüber müssen wir uns bei der immer noch nicht befriedigenden Kennt- 
nis, vor allem der tropischen Orchideen klar sein. Hierin sind wir augen- 
blicklich noch nicht einmal so weit, daß man allgemein von fest umrisse- 
nen Gattungen sprechen kann, und daß bei Bekanntwerden neuer Arten 
eine Umstellung von Species sogar in andere Gattungen notwendig wird. 

Auch der Vorwurf ZIEGENSPECKs (1928) gegen die SCHLECHTERschen 
Ansichten, er treibe das Merkmal der körnigen oder wachsigen Eigen- 
schaft der Pollinien als Unterscheidungsmöglichkeit einzelner Gruppen 
ins Extrem, vereinige dadurch Spitzenentwicklungen und zerreiße den 
Grund, vermag mich bei dem Vergleich mit dem Für und Wider der 
anderen Systeme von der gefaßten Absicht nicht abzubringen. Außer- 
dem muß ich dagegen ins Feld führen, daß, wenn auch der Entscheid, ob 
ein Merkmal wirklich als hochwertig oder nicht zu bewerten ist, bei den 
Orchideen, wo, wie SCHLECHTER verschiedentlich betont, die Merkmale 
in den einzelnen Gruppen der Familie nicht selten im Werte von ver- 
schiedener Ordnung sind, nicht leicht ist, doch gerade der Beschaffenheit 
der Pollinien bei der systematischen Einteilung große Bedeutung zuzu- 
messen ist. Da Prrrzer (1887) und Hırmer (1920) die eingangs erwähn- 
ten Systeme ausführlich behandelt haben, sie ferner bei der weiteren 
Betrachtung hier nicht von Wert sind, seien ihre Charakteristika nicht 
näher beschrieben, und nur das für die großen Gruppen des SCHLECHTER- 
schen Systems Spezifische sei kurz zusammengefaßt. 

Die Orchideenblüte ist pentacyclisch. Den ersten äußeren Kreis bil- 
den die meist ziemlich regelmäßig ausgebildeten Sepalen, den nach innen 
zu folgenden die drei Petalen, von denen das ursprünglich der Anthere 
zugekehrte, das Labellum, die mannigfaltigsten Veränderungen auf- 
weisen kann. Durch Resupination der Blüte um etwa 180° wie bei den 
einheimischen Orchis-Arten kommt häufig eine Orientierung zustande, 
bei der das Labellum sich auf der Vorderseite befindet. Der Grad der 
Resupination kann jedoch bei den einzelnen Arten auch recht verschieden 
sein, bei Malaxis paludosa kommt es sogar zu einer Umdrehung von 
360°, so daß die ursprüngliche Lage scheinbar wieder erreicht wird. Auf 
die zahlreichen Abweichungen der Sepalen und Petalen vom Normaltyp 
kann ich nicht weiter eingehen. Das für die Systematik wichtigste Organ 
der Orchideenblüte ist auf jeden Fall die Columna, die aus den drei 
inneren Kreisen besteht. Die Anzahl der Stamina ist auf zwei oder bis 
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auf eins reduziert. Hieraus ergibt sich ganz natürlich eine Einteilung in 
die Diandrae und Monandrae. Prrrzer rechnet zu den Diandrae die 
Apostasiinae und die Cypripedilinae. SCHLECHTER folgt in diesem Punkte 
den Ansichten Rip.eys und stellt die ersteren, die noch in der Blüte aus- 
gesprochen an höhere Liliifloren erinnern, als eigene Familie, die Apo- 
stasiaceae, was ich durchaus nicht für notwendig erachte, an den Anfang 
vor die Familie der Orchidaceae. Danach beschränkt sich die Subfamilia I 
lediglich auf die Tribus Cypripediloideae, deren genaue Unterteilung wir 
Prrrzer und RoLre verdanken. Betrachten wir einmal die beiden 
Staminakreise der Diandrae, so finden wir, daß im äußeren Kreise das 
dem mittleren Sepalum gegenüberstehende Staubblatt in ein großes, viel- 
förmiges Staminodium umgewandelt ist, während die beiden anderen 
vollständig abortiert sind. Im inneren Kreise ist das dem Labellum 
gegenüberliegende ebenfalls vollständig verschwunden, die beiden übri- 
gen dagegen aber fertil. Der innerste Kreis ist bei dem für alle Orchideen 
typischen unterständigen Fruchtknoten an der Columna nur durch die 
dreiteilige Narbe dokumentiert. 

Bedeutend anders und schwieriger liegen die Verhältnisse jedoch bei 
den Monandrae. Hier ist im äußeren Staubblattkreise das dem mittleren 
Sepalum gegenüberstehende Staubblatt fertil, die beiden anderen aber 
genau wie bei den Diandrae gänzlich verschwunden. Im inneren Kreise 
ist wieder wie bei der ersten Unterfamilie das dem Labellum gegenüber- 
stehende völlig abortiert, die beiden anderen dagegen sind zu mehr oder 
weniger reduzierten Staminodien umgewandelt. Von der Narbe sind 
bei den Monandrae nur noch die beiden äußeren Lappen belegungsfähig, 
während der innere zu dem Rostellum umgebildet ist oder aber ganz 
unterdrückt ist. Auf diese zweite Unterfamilie entfällt das Gros der Gat- 
tungen. Je nach der Ausbildung der Säule unterscheidet man hier zwei 
Divisiones, die Basitonae und die Acrotonae. Bei der ersteren sitzt die 
Anthere mit breiter Basis fest der meist sehr kurzen Columna an. Von 
LinpLey und BENTHAM werden die Basitonae unter dem Namen Ophry- 
deae als eine Tribus betrachtet, während REICHENBACH und PFITZER 
das Verdienst gebührt, ihre Stellung als eigene Divisio, von den übrigen 
Monandrae einigermaßen scharf abgehoben, erkannt zu haben. Ein Fi- 
lament ist hier selten erkennbar, und die Anthere ist nicht wie bei den 
meisten folgenden Formenkreisen abgegliedert. Für die zweite Divisio, 
die Acrotonae, ist charakteristisch, daß die Anthere mit einem meist 
ganz dünnen, schmalen Filament am Grunde des Columnenrückens be- 
festigt ist und mit freier Basis in eine Aushöhlung an der Spitze der Säule 
hinabhängt. Die Anthere der Acrotonae fällt daher leicht ab, während 
die der Basitonae sich nur schwer entfernen läßt. Bei der weiteren Unter- 
teilung benutzt man außer der Lage der Anthere zur Endfläche der 
Säule und dem Bleiben oder Abfallen des Staubbeutels vor allem die 
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Beschaffenheit der Pollenmassen, die Anhangsgebilde der letzteren, die 
end- und seitenständige Infloreszenz, die Blattstellung, die Gliederung 
der Laubblatter und ihre Knospenlage, die Homo- und Heteroblastie der 
Stämme, die relative Stellung der Infloreszenz zum Laubtrieb gleichen 
Grades und schließlich die Wachstumsbegrenzung der Triebe. Die Acro- 
tonae werden weiter aufgeteilt in die Tribus Polychondreae mit körnigen 
und die Kerosphaereae mit glatten, wachsartigen oder knorpeligen Pol- 
linien. Die Polychondreae SCHLECHTERs entsprechen, wenn man die 
Sobralieae und Bletilleae herausnimmt, den Neottiinae Prirzzrs. Die 
Kerosphaereae werden je nach der Anlage der Blütenstände in zwei 
Series, die Acranthae mit endständigen und die Pleuranthae mit seitlichen 
Infloreszenzen eingeteilt. Charakteristisch ist ferner, daB bei allen 
Acranthae und den ersten Gruppen der Pleuranthae die Pollinien weich 
und wachsartig, bei den héheren Pleuranthae dagegen hart und knorpe- 
lig sind. HIRMER (1920) wendet sich ganz entschieden gegen den auf 
PriTzER zurückgehenden Gedanken der Acrotonie wie auch gegen eine 
Einteilung in acranthe und pleuranthe Formen. Augenblicklich haben 
wir jedoch noch nichts Besseres, was wir an die Stelle dieser Einteilungs- 
möglichkeiten setzen könnten. Die Pleuranthae werden schließlich in 
zwei Subseries, die Sympodiales und die Monopodiales, aufgeteilt. Von 
den 81 Subtriben der ganzen Familie entfallen allein 31 auf die Sympo- 
diales, wozu die Formen gerechnet werden, die infolge eines begrenzten 
Spitzenwachstums seitlich neue Triebe hervorbringen. Diese haben am 
Grunde stets Niederblatter. Den Monopodiales, die 4 Subtribus umfassen, 
fehlt die Niederblattbildung, während sie ein unbegrenztes Spitzen- 
wachstum aufweisen. 

Zur besseren Ubersicht will ich zum SchluB diese Einteilung von 
ScHLECHTER in einem kurzen Schema, dem in den weiteren Ausfiihrungen 
gefolgt werden soll, bringen. Für alle Einzelheiten muß ich auf die in 
Kapitel XII angefiihrte Fachliteratur verweisen. 

Subfamilia I: Diandrae 
Tribus 1: Cypripediloideae 
Subfamilia II: Monandrae 
Divisio I: Basitonae 
Tribus 2: Ophrydoideae 
Divisio II: Acrotonae 
Tribus 3: Polychondreae 
Tribus 4: Kerosphaereae 
Series A: Acranthae 
Series B: Plewranthae 
Subseries a: Sympodiales 
Subseries b: Monvpodiales 














530 K. M. Hoffmann: 


IV. Das Androeceum der Orchidaceen. 

Da ein groBer Teil der Ergebnisse dieser Arbeit auf Beobachtungen 
von innerhalb des Androeceums sich abspielenden Vorgängen zurück- 
geht, ist es natiirlich, wenn wir auf dessen mannigfaltige Bauverände- 
rungen bei den Orchideen vorher kurz eingehen. 

Bei den Diandrae finden wir in jeder Anthere zwei Theken und in 
jeder Theka wieder zwei Pollenfächer, so daB wir auf einem Querschnitt 
durch die Blüte also acht solcher Pollenfächer sehen. Die Ansicht von 
Link, nach der die beiden Staubblätter von Cypripedilum nur Spalt- 
hälften des einen Staubblattes bei Orchis seien und das große, vielförmige 
Staminodium nur eine Konnektivwucherung dieses gespaltenen Staub- 
blattes, darf schon seit langem als widerlegt gelten. Wir haben es viel- 
mehr bei den diandrischen Orchideen, die ja in allen Merkmalen noch 
den Ausgangsformen dieser Familie nahestehen, mit einer für die meisten 
Angiospermen typischen, einfachen vierfächrigen Anthere zu tun. Auch 
finden wir genau so wie bei dem Gros der Angiospermen, wie schon WILLE 
(1886) bei Cypripedilum beobachtete, die reifen Pollenkörner vollständig 
voneinander isoliert liegend. Bei den Tetraden konnte ich ein ausge- 
sprochenes ,,furrowing‘‘ häufig beobachten. 

Komplizierter liegen die Verhältnisse wieder bei den Monandrae. 
Die beste und gleichzeitig erschöpfendste Darstellung über diese Ver- 
hältnisse verdanken wir HIRMER (1920). Er unterscheidet in der inneren 
Ausbildung des Androeceums drei Entwicklungsrichtungen. Bei der 
ersten Gruppe, zu der, um einige zu nennen, die Sobralieae, Dendrobieae, 
Laelieae, Bulbophylleae und Phajeae gehören, ist die Tendenz, durch Zer- 
trümmerung der einheitlichen Pollenmassen und Ausbildung fadenför- 
miger Anhängsel an den Pollinien eine bessere Anheftungsmöglichkeit an 
den Insektenkörper und eine damit verbundene größere Übertragungs- 
wahrscheinlichkeit zu ermöglichen, mehr oder weniger offensichtlich. 
Diese Zerteilung wird durch Ausbildung einer Partie sporogenen Gewebes, 
der Caudicula, in der Mitte des Gesamtpolliniums bewerkstelligt. Nur da, 
wo es zu einem Ablösen der Rostellklebmasse als Ganzes nicht kommt, 
tritt die Caudicula, die bei den einzelnen Gattungen ganz verschiedenen 
Ursprungs sein kann, auf. In der zweiten Gruppe, zu der z. B. die 
Podochileae und Glomereae gehören, wird die leichtere Pollinienüber- 
tragung durch Umwandlung des oberen Pols jedes Polliniums in ein 
spitzenförmiges, durch erhöhte Klebrigkeit ausgezeichnetes Ende er- 
reicht. Innerhalb der dritten Entwicklungsrichtung haben die Differen- 
zierungen ihre höchste Ausbildung erfahren. Am Rostellum kommt es 
zur Bildung des der Pollinienanheftung dienenden Stipes. Das stellen- 
weise stark verbreiterte Tapetum wandelt sich vor der Reife der Pollen 
in eine Klebmasse um, die die Aufgabe übernommen hat, die Pollinien 
an die Stipesplatte zu heften. Hand in Hand geht hiermit bei den einzel- 
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nen Gattungen in verschieden starkem Maße die Verschmelzung der 
beiden Pollenmassen jeder Theka zu einem Doppelpollinium. Zu diesen 
gehören die Cyrtopodieae, Cymbidieae, Gongoreae, Lycasteae, Zygo- 
petaleae, Cataseteae, Mazxillarieae, Oncidieae und Sarcantheae. 

Auf die in Form und Lage stark variierende Anthere soll hier nicht 
weiter eingegangen werden. 

Bei den Diandrae wurden die aus den Tetradenverbänden durch 
„furrowing‘‘ hervorgehenden Pollen vollständig isoliert liegend gefunden. 
Im Laufe der Höherentwicklung finden wir eine mehr oder weniger aus- 
gesprochene Vereinigung der Pollen zu einem Ganzen. Bei den Poly- 
chondreae sind in den Pollinien die Pollenkörner zu Tetraden vereinigt. 
So konnte ich es z. B. feststellen als charakteristisch für Listera ovata. 
Bei den Ophrydoideae dagegen, wie unter anderen von WoLF, HOFMEISTER, 
Hevsser und HIRMER festgestellt wurde, vereinigen sich eine größere 
Zahl von Pollentetraden zu einem innigeren Verbande, den für viele 
Orchideen typischen Massulae. Alle Zellen innerhalb einer Massula 
gehen in ihrer Entstehung wahrscheinlich auf eine Archesporzelle als 
Urmutterzelle des Pollens zurück. So konnte Hxzusser (1915) bei 
Himantoglossum hircinum feststellen, daß die Anzahl der Massulae, ge- 
zählt auf einem Querschnitt durch eine reife Anthere, übereinstimmt 
mit der Anzahl der sich zu Archesporzellen entwickelnden Periblem- 
zellen im entsprechenden Schnitt durch eine ganz junge Anthere. Die 
Massulaebildung tritt ferner auf bei den Physureae, wo PFITZER von 
sektilen Pollen spricht. Ich schließe mich der Meinung HırMmErs an, 
wenn ich die Einführung dieses neuen Terminus nicht für notwendig er- 
achte. Der letzte Schritt in der Vereinigung der Pollen ist der, daß es, 
wie es bei den Kerosphaereae der Fall ist, zu einer äußerst innigen Ver- 
einigung aller Pollentetraden innerhalb eines Pollenfaches kommt. 

Nach diesen Bemerkungen über den Grundaufbau der Anthere wollen 
wir zur Entwicklung der Mikrosporen übergehen. 


V. Mikrosporenentwicklung. 

Über die Entwicklung der männlichen Gameten bei den Orchideen 
sind wir zur Zeit noch sehr mangelhaft unterrichtet. Die Mehrzahl der 
cytologischen Arbeiten behandelt nur den Entwicklungsgang des weib- 
lichen Gametophyten, und in der kleinen restlichen Zahl von Arbeiten 
wird gleich mit der Beschreibung der Reduktionsteilung in den Pollen- 
mutterzellen begonnen. Angaben über die vorausgehende Entwicklung 
finden wir nur bei HorMmEISTEr (1848, 1857), WoLr (1865—1866), Guic- 
NARD (1882) und Heusser (1915). 

Nach Heusser entstehen aus der ersten subepidermalen Zellschicht 
(Periblem) bei Himantoglossum hircinum Spr. in bestimmten Zonen 
durch tangentiale Teilung vier Schichten, die Faserschicht, die später zu 














532 K.M. Hoffmann: 


verdrängende Wandschicht, das Tapetum und die Archesporschicht. Bald 
darauf gehen die beiden äuBeren Schichten hiervon eine Radialteilung 
ein, und es ergibt sich als Endprodukt einer Periblemzelle eine pyra- 
midenartige Gruppe, die aus zwei Faserschichtzellen an der Basis, zwei 
zu verdrängenden Zellen, einer Tapetenzelle und einer zentralen Arche- 
sporzelle an der Spitze besteht. Eine derartige Entwicklung scheint bei 
den Orchideen von weitgehender Allgemeingiiltigkeit zu sein. Die so 
gebildeten Archesporzellen gehen bald, wie ich z.B. bei Stelis fragrans, 
Microstylis commelinifolia, Epidendrum Linkianum und Bulbophyllum 
falcatum feststellen konnte, zahlreiche Teilungen ein. Die Chromosomen 
in derartigen Polplatten sind in der Mehrzahl jedoch schlecht zählbar. 
Man hat den Eindruck, als könnten dieselben Zellen, die einige Zeit 
darauf noch dazu etwas vergrößert in der Reduktionsteilung der Pollen- 
mutterzellen die reduzierte Chromosomenzahl zeigen, die diploide An- 
zahl nicht zugleich in einer Ebene anordnen. Von der ersten Anlage der 
Archesporschicht bis zum Pollenmutterzellenstadium vergehen mehrere 
Monate. Gut konnte ich dieses bei Pholidota conchoidea verfolgen. Hier 
waren die ersten Archesporzellen schon Anfang Februar zu erkennen, 
während die Reduktionsteilung erst Mitte Oktober stattfand. Auf Ein- 
zelheiten dieser Vorgänge will ich aber erst bei der Beschreibung der ein- 
zelnen Species zu sprechen kommen. Allgemein läßt sich jedoch soviel 
sagen, daß die Archesporzellen nach einer für die einzelnen Gattungen 
oder gar Species verschiedenen Zeitspanne ihr Wachstum beendigt haben 
und als Pollenmutterzellen die Reduktionsteilung eingehen. Diese ver- 
läuft innerhalb der ganzen Familien mit geringen Ausnahmen gleich- 
förmig und ist als durchaus regelmäßig anzusprechen. Das Tapetum hat 
bei Beginn der Reduktionsteilung noch nicht den Höhepunkt seiner Ent- 
wicklung erreicht. Wie in den meisten anderen Pflanzenfamilien zeichnet 
es sich durch eine besonders starke Speicherung von Eisenalaun-Häma- 
toxylin aus. An Stelle der feinen Chromatinnetzstruktur des in die Tei- 
lung eintretenden Kerns tritt allmählich eine fädige. Auf die Wiedergabe 
von Abbildungen über diese Vorgänge kann ich verzichten, da diese nach 
meinen mit HEUSSER (1915), ZIEGENSPECK (1924) und anderen vollständig 
übereinstimmenden Beobachtungen lediglich eine Wiederholung bedeuten 
würden. 

In einem vorgeschritteneren Stadium finden wir die Chromatinfäden, 
die sich zunächst gleichmäßig der Wandung der stark vergrößerten 
Kernhöhle angelegt hatten, zu der für die Synapsis typischen Masse ein- 
seitig zusammengeballt. Mit dieser steht der zentral gelegene Nukleolus 
in Verbindung. Das Synapsisstadium dauert im allgemeinen wohl längere 
Zeit. Für die Orchideen bestätigt auch HEUSSER (1915) diese Annahme. 
Aus der anfänglich homogenen Chromatinmasse der Synapsis quillt ein 
perlschnurartiges Fadenknäuel hervor. In der Diakinese liegen die als 
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Kugeln, Ellipsoide oder Stäbchen auftretenden Geminipartner in paralle- 
ler Lagerung zueinander über die ganze Kernkugel verteilt. Typische 
Ringbildung kommt, nach den bisherigen Beobachtungen zu urteilen, 
nirgends vor. Abweichende Lage der Geminipartner fand ich nur bei 
einigen Diandrae vor. Hierauf werde ich aber noch in Kapitel VII zu 
sprechen kommen. HEUSSER glaubt aus dem Auftreten von Spirem und 
Diakinese innerhalb einer Anthere schließen zu dürfen, daß die für den 
Verlauf dieser Stadien notwendige Zeit recht kurz ist. Mir erscheint 
dieses jedoch als kein hinreichender Beweis dafür; denn ich fand häufig 
innerhalb derselben Anthere alle Stadien zwischen frühem Spirem und 
vollständig ausgebildeten Tetraden, während andere Species wieder nur 
ungefähr die gleichen Stadien innerhalb einer Anthere zeigten. Die Ein- 
gliederung der Chromosomen in die Äquatorialplatte ist normal; uni- 
valente und bivalente Chromosomen nebeneinander in der Platte, wie 
es Fucus und ZIEGENSPECK (1924) für manche Orchis-Arten als charak- 
teristisch fanden, wurden nie beobachtet. Ebenso geht aus Spindel- 
ansichten, die meistens zwei genau parallel auseinanderweichende Chro- 
mosomenreihen zeigen, hervor, daß die Wanderung der Chromosomen 
an die Pole in der Regel gleichmäßig verläuft. Das Auseinanderweichen 
der Geminipartner geht im allgemeinen simultan vor sich. Wenn hierin 
von mir auch für einzelne Arten Abweichungen beobachtet wurden, so 
möchte ich dem doch keinen tiefgehenderen Wert zusprechen. Eine aus- 
gesprochene Sukzessivität, welche die Chromosomenzählung natürlich 
ungeheuer erschwert, wie sie bei der Gattung Orchis gefunden wurde, 
konnte ich bei keiner der von mir untersuchten Species feststellen. Daß 
in der vorliegenden Arbeit bei den von mir bearbeiteten Arten überhaupt 
so wenig von Abnormitäten berichtet wird, wie es doch Fucus und 
ZIEGENSPECK (1924) für die Orchis-Arten und TuscHNJAKOvVA (1929) 
für Listera ovata tun, hat wohl zweierlei Gründe. Die erwähnten Au- 
toren arbeiteten mit einheimischen Arten und hatten daher genügend 
Material zur Verfügung. TUscHNJAaKoVvA fand bei 500 gezählten Platten 
ungefähr 9, welche die weiter unten erwähnten interessanten Unregel- 
mäßigkeiten zeigten. In den allermeisten Fällen konnte ich aber bei dem 
meist wertvollen tropischen Material so umfangreiche Zählungen gar 
nicht vornehmen. Zum anderen handelt es sich bei den untersuchten 
einheimischen Arten im Vergleich zu meinen hoch differenzierten Species 
der Kerosphaereae um primitivere Glieder in der Entwicklungsreihe, und 
wir könnten uns vorstellen, daß eine für jene noch ausgesprochene Varia- 
tionsfähigkeit der chromosomalen Verhältnisse, wenn ich diesen Ausdruck 
einmal gebrauchen darf, im Laufe der Entwicklung verloren gegangen ist 
und mehr und mehr einer Erstarrung Platz gemacht hat. Nicht zuletzt 
aber finden jene Unregelmäßigkeiten in der Reduktionsteilung eine nicht 
unwahrscheinliche Erklärung in dem starken Durcheinanderbastar- 
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dieren verschiedener bei uns einheimischer Orchideen. Fucus u. ZIRGEN- 
SPECK (1924) gehen naeh meinem Dafürhalten zu weit, wenn sie anneh- 
men, daß diese Formenkreise in ihren Chromosomensätzen vielleicht 
noch gar nicht festgelegt seien. 

Die an den Polen angelangten Chromosomen treten in Beziehung 
miteinander, verlieren mehr und mehr ihre ursprüngliche Gestalt, nehmen 
mitunter sogar. eckige oder auch recht bizarre Formen an und anasto- 
mosieren miteinander. Ihre Grenzen werden immer verschwommener, 
ohne daß es aber zur typischen Ruhekernbildung kommt. Verschiedent- 
lich liegen die Chromatinklumpen in den Dyadenkernen überhaupt so 
isoliert, daß man den haploiden Chromosomensatz annähernd verifi- 
zieren kann. Auf diese Erscheinung, die vor allem unter bestimmten 
Bedingungen sehr ausgeprägt sichtbar wird, werde ich noch ausführlich 
in Kapitel VII zu sprechen kommen. 

Die sich anschließende homöotypische Teilung entspricht in allen 
ihren Phasen dem für die Mehrzahl der Angiospermen geltenden Normal- 
typ. Die Chromosomen in der Metaphase zeigen in ihrer Gestalt häufig 
schon Ähnlichkeit mit denen vegetativer Platten, worauf ich später noch 
ausführlich zu sprechen komme. Am Ende dieser zweiten Teilung werden 
die Nucleolen, die in der frühen Diakinese schon verschwunden waren, 
neu gebildet, und die Tetradenkerne treten in ein Ruhestadium ein. Be- 
vor ich auf die inzwischen einsetzende Wandbildung eingehe, möchte ich 
kurz noch die Entwicklung des einkernigen Pollens behandeln. Kurze 
Zeit nach der Reduktionsteilung kommt es wahrscheinlich bei allen Orchi- 
deen zur Ausbildung zweikernigen Pollens. So konnten es z. B. Gu1- 
GNARD (1882/83) für Neottia nidus avis, Cephalanthera-, Ophrys-, Orchis-, 
Calanthe- und Mazxillaria-Arten, FRIEMANN (1910) für Æpipactis palustris, 
Heusser (1915) für Himantoglossum hircinum, SUESSENGUTH (1923) für 
Odontoglossum crispum, TUSCHNJAKOVA (1929) für Listera ovata und 
ich fiir Cypripedilum spectabile, Paphiopedilum Chamberlainianum und 
Odontoglossum grande feststellen. 

Nach Heusser (1915) dauert das Stadium des einkernigen Pollens 
bei Himantoglossum hircinum 2—3 Wochen. Nach seinen Beobach- 
tungen geht bei der erwähnten Species die Kernteilung so vor sich, 
daB sich zunächst eine der haploiden Chromosomenzahl entsprechende 
Anzahl von Chromatinklumpen, die eine Spaltung in je zwei Halbkugeln, 
also eine Art Diakinesestadium, eingehen, bildet. Diese rücken ausein- 
ander und ordnen sich zur Aquatorialplatte an. Darauf wandern die 
Chromosomen an die Pole, wobei der vegetative Pol mit einpoliger 
Spindel im Zentrum der Zelle, der generative mit paralleler Spindel an 
der Peripherie liegt. Die zuerst bikonvexe generative Zelle nimmt all- 
mählich rundliche Gestalt an. Bei Listera ovata kommt es nach Tuscx- 
NJAKOVA (1929) in der Telophase zu einer Wandbildung, die aber wieder 
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bis auf die Plasmahautschicht aufgelést wird. Mit der zentripetalen 
Wanderung der generativen Zelle in das Plasma der vegetativen, wobei 
die generative ihre rundliche Gestalt beibehält, ist das Endprodukt der 
Entwicklung, das zweikernige Pollenkorn mit dem jetzt zentral ge- 
legenen vegetativen und generativen Kern, erreicht. Bei geeigneter 
Farbung erweist sich der generative Kern als basichromatisch, der vege- 
tative als oxychromatisch. Alle weiteren Entwicklungen werden erst 
nach erfolgter Auskeimung des Pollens im generativen Kern sichtbar. 

Uber den Bau der Pollenkérner läBt sich folgendes sagen. Bei den 
Orchideen, die im Pollenfach die. Pollen zu Tetraden, Massulae oder 
Pollinien vereinigt enthalten, finden wir vor allem bei den beiden letzten 
Formen der Pollenvereinigung an deren Oberfläche eine stark verdickte 
und kutinisierte Exine, welche noch ein wenig zwischen die Zellen der 
äuBersten Schicht eindringt, sich dann aber vüllig zu verlieren scheint. 
Daß sie jedoch auch bei den im Inneren gelegenen Zellen, was FiscHER 
(1890) nicht erkannt zu haben scheint, vorhanden ist, kann man bei der 
Keimung des Pollens, wo der Pollenschlauch als Fortsetzung der Intine, 
die überall vorhanden ist, die Exine durchbricht, feststellen. Diese ist 
mannigfaltig ausgebildet. Nach Fiscuer ist sie körnig-warzig z. B. bei 
Orchis-Arten, Ophrys muscifera, Anacamptis pyramidalis, Gymnadenia 
conopea, Platanthera bifolia u.a., fein netzig bei Aceras anthropophora 
und Coeloglossum viride, fast glatt bei Dendrobium chrysanthum, Onci- 
dium flexuosum, Calanthe discolor u. a. und schlieBlich fein und dicht 
grubig punktiert bei Xylobium squalens. Bei Formen wie Epipactis pa- 
lustris, Neottia nidus avis und Listera ovata, wo der Pollen zu Tetraden 
vereinigt ist, finden wir eine deutlich netzférmige mit nach auBen ge- 
kehrten Falten versehene Exine. 

Bei den Diandrae ist die Oberfläche der Exine glatt. Das konnte 
ich gut beobachten bei Cypripedilum spectabile und Paphiopedilum 
Chamberlainianum. Bei den hier isoliert liegenden einzelnen Pollen- 
kérnern kommt es mitunter auch zu einer Verklebung durch eine wachs- 
artige Masse. Dasselbe also, was bei den Monandrae durch Vereinigung 
zu Tetraden, Massulae und ganzen Pollinien erreicht wird, nämlich die 
Ubertragung vieler Pollen auf einmal als Anpassung an die schwierigen 
Keimbedingungen, sehen wir bei den Diandrae durch einfache Ver- 
klebung angestrebt. 

Nach diesen Erérterungen wollen wir zur Betrachtung der Zellwand- 
bildung bei der Reduktionsteilung übergehen. Im allgemeinen kommt 
es bei den Monokotylen nach der heterotypischen Teilung zwischen den 
beiden Tochterkernen zur Anlage einer Wand. Man spricht hier dann 
von sukzessiver Wandbildung. Anders liegen die Verhältnisse dagegen 
bei den Dicotylen. Hier geht die Anlage nicht in zwei zeitlich vonein- 
ander getrennten Schritten vor sich, sondern simultan, d. h. erst nach 
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Ausbildung von vier freien Tochterkernen kommt es zwischen diesen zur 
Wandbildung. Der simultane Zellwandtyp ist nach Ansicht vieler For- 
scher der phylogenetisch ältere; denn wir finden ihn bei fast allen bisher 
untersuchten Bryophyten, Pteridophyten und Gymnospermen. Bei einer 
Anzahl Dicotyler tritt statt der simultanen die succedane Zellwand- 
bildung auf. Von den Monokotylen zeigen simultane Wandanlage vor 
allem viele Liliaceen und Iridaceen. Über die Orchidaeeen schreibt 
GuianARD (1915) folgendes: ,,Une exception beaucoup plus importante 
est celle que j’ai signalée, des 1883, chez les Orchidées, car si l’on 
excepte les Cypripedium, tous les représentants de cette grande famille 
qui ont été examinés jusqu'ici forment leur pollen de la même façon que 
les Dicotylédones, c’est-à-dire par quadripartition simultanée.‘ Eine 
Bestätigung hierfür finden wir von GUIGNARD (1883) selbst für Orchis-, 
Ophrys-, Epipactis-, Limodorum-Species u. a., von Hxusser (1915) für 
Himantoglossum hircinum, von PALM (1920) für Phalaenopsis amabilis, 
von SUESSENGUTH (1921) für Cymbidium Lowianum, Pleurothallis 
veluticaulis, Coelia bella, ferner bei Selenipedilum cardinale (?), Cypri- 
pedilum candidulum, Paphiopedilum insigne, P. callosum u. a. und schließ- 
lich für Listera ovata von TuscHNJAKOVA (1929) angegeben. Die ein- 
zigen in der Literatur aufgefiihrten Orchidaceen-Species mit vermutlich 
succedaner Zellwandanlage sind danach einige von GUuIGNARD (1915) 
nicht näher bezeichnete Cypripedilum-Arten und die von mir (HOFFMANN 
1929) neben wahrscheinlich noch weiteren Arten angeführten Coelogyne 
fimbriata und Epidendrum raniferum, für die ich die succedane Zell- 
wandbildung als sehr wahrscheinlich hinstelle, aber eine genauere, um- 
fangreichere Untersuchung darüber noch versprach. Dieses ist in- 
zwischen geschehen und hat gezeigt, daß es ähnlich wie in der Telophase 
der Teilung des primären Pollenkerns von Listera ovata (TUSCHNJAKOVA 
1929) wohl zunächst bei einigen Species zu einer Wandanlage am Ende 
der heterotypischen Teilung kommt, die dann aber wieder bis auf die 
Plasmahautschicht aufgelöst wird. Ich möchte jetzt beinahe annehmen, 
daß GuienaRD (1915) bei seinen Cypripedilum-Arten derselbe Irrtum 
unterlaufen ist; denn sowohl SUESSENGUTH (1921) als auch ich konnten 
bei einer ganzen Reihe von Vertretern der Diandrae einwandfrei den 
simultanen Zellwandbildungstyp sicherstellen. Danach wäre dann viel- 
leicht bei den Orchidaceen die simultane Zellwandanlage ganz allgemein 
vertreten. 

Die Anordnung der Zellen in den Tetraden ist, worauf SUESSENGUTH 
(1921) und ich (Horrmann 1929) hinweisen, eine recht mannigfaltige. 
In der Hauptsache können wir fünf Typen unterscheiden und zwar eine 
tetraedrische, rhomboidale, T-förmige, lineare Anordnung und eine in 
Kugelvierteln. Innerhalb eines Pollenfaches treten meistens mehrere 
dieser Formen nebeneinander auf. Am Rande, also dem Tapetum be- 
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nachbart, findet man in der Regel die lineare Anordnung, während die 
anderen vier Typen weiter im Inneren auftreten. Für die Entstehung 
der verschiedenen Zellanordnung in der Tetrade findet SUESSENGUTH 
(1921) nach meinem Dafiirhalten die richtige Erklarung. Nach dem 
von Sacus aufgestellten ,,Gesetz der senkrechten Schneidung“, welches 
GOEBEL als erster auf die Pollenentwicklung anwandte, kommt es ledig- 
lich auf die Gestalt der Pollenmutterzelle beim Eintritt in die Reduk- 
tionsteilung an; denn da bei den Orchideen nur ebene Scheidewände im 
Gegensatz zu denen mancher mannlichen Pteridophytenprothallien von 
Bestand sind, ist sogar der Teilungsmodus durch die Zellform bedingt. 
Symmetrische Pollenmutterzellen teilen sich nach dem succedanen, 
asymmetrische nach dem simultanen Typ; denn bei einem angenomme- 
nen sukzessiven wiirden wir statt des nach dem Sacusschen Gesetz zu 
fordernden Schnittwinkels von 90° irgendeinen anderen erhalten. Dieses 
wiirde aber innerhalb der Scheidewand Spannungsdifferenzen zur Folge 
haben. Deshalb kommt es erst gar nicht zur Bildung solch einer Wand, 
oder aber diese wird wie bei den vorhin schon erwähnten Coelogyne 
fimbriata und Epidendrum raniferum wieder aufgelöst. Außer SUESSEN- 
GUTH beobachteten auch LUBIMENKO u. MaAIGE, daß es bei den Ver- 
tretern des succedanen Types schon frühzeitig zu einer Abrundung der 
Pollenmutterzellen kommt, während die des simultanen Typs längere 
Zeit polyedrisch bleiben. Die Entscheidung aber, ob eine Zelle sym- 
metrisch oder asymmetrisch wird, ist lediglich bedingt durch die Platz- 
und die damit verbundenen Druckverhältnisse innerhalb der einzelnen 
Pollenfächer. Ferner glaube ich bestimmt, daß damit auch bei dem 
Zustandekommen der verschiedenen Tetradenbautypen die verschiede- 
nen Druckverhältnisse am Rande und im Inneren des Polliniums be- 
teiligt sind. Näher kann ich jedoch auf diese Verhältnisse, da ich mich 
nicht in Einzelheiten verlieren möchte, nicht eingehen. Es ist indessen 
nicht schwer, unter Berücksichtigung von Druck- und Raumverhält- 
nissen bei gegebener Form einer Pollenmutterzelle sich die Anordnung 
der Enkelkerne in der Tetrade zu konstruieren. 


VI. Das Tapetum der Orchidaceen. 


Bei vielen Monokotylen findet sich als Tapetum ein echtes Periplas- 
modium. So führt TıscHLer (1915) ein solches mit nicht degenerierten 
Kernen für verschiedene Vertreter der Helobiae, Araceae, Lemnaceae und 
Commelinaceae an, und CLAUSEN (1927) unterscheidet nach den ersten 
Entwicklungsphasen der verschiedenen Einwanderungstypen einen 
Sagittaria-, Butomus-, Sparganium- und Triglochin-Typus. Ein Peri- 
plasmodium fehlt dagegen nach den bisherigen Untersuchungen bei den 
Glumiflorae, den weitaus meisten Liliiflorae, Musaceae, Triuridaceae, 
Eriocaulaceae, Pontederiaceae, Xyridaceae und Bromeliaceae. Die ersten 
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ausführlicheren Angaben über das Tapetum der Orchidaceae finden sich 
bei STRASBURGER (1882, 1889), der es als ein Periplasmodium beschreibt, 
das er ja bei den meisten anderen Plfanzenfamilien auch gefunden zu 
haben glaubte. Wenn wir in Betracht ziehen, in wieviel anderen Fällen 
sich schon diese Annahme STRASBURGERS als irrtiimlich erwiesen hat, 
so wird uns das hier bei den Orchideen nicht mehr sehr verwundern. 

Das Tapetum der Orchidaceae, das mit Ausnahme von. HIRMER (1920) 
kaum eine Erwähnung in der Literatur gefunden hat, ist nach meinen 
Untersuchungen durchweg ein sekretorisches. Die Verhältnisse werden 
jedoch dadurch kompliziert, daB wir bei den Orchideen zwei verschiedene 
Arten des Tapetums zu unterscheiden haben. Das eine ist ein ein- bis 
mehrkerniges, meist einschichtiges, typisches Sekretionstapetum, um 
diesen von GOEBEL (1901) gepragten Ausdruck zu gebrauchen, das ledig- 
lich der Ernährung der jungen Mikrosporen dient. Das andere möchte 
ich einmal als Caudiculartapetum bezeichnen. Es ist bedeutend breiter 
und dadurch mächtiger wirkend, wobei einmal diese Mächtigkeit bei 
einigen Formen lediglich durch Vergrößerung der einzelnen Zellelemente 
zustande kommt, zum anderen bei anderen Formen durch ein Viel- 
schichtigwerden des Tapetums erreicht wird. Schon aus der verschiede- 
nen Struktur des Plasmas dieser beiden Tapetenarten läßt sich schließen, 
daß letzterem eine andere Aufgabe zukommt. Es ist ihm die Funktion 
zugefallen, Klebmasse zu bilden. Wir finden es daher immer an den 
Stellen der Pollinien, die durch eine erhöhte Klebrigkeit ausgezeichnet 
sind. Auf diese Verhältnisse werde ich aber im folgenden Kapitel bei den 
betreffenden Formenkreisen noch zu sprechen kommen. Der Ursprung 
des Tapetums ist wie auch in anderen Pflanzenfamilien kein einheit- 
licher. Das Sekretionstapetum, bei dem es wie bei jedem echten Sekre- 
tionstapetum zu keiner Auflösung der Wände kommt, erreicht seinen 
Höhepunkt vor dem Tetradenstadium der Mikrosporen und verschwindet 
erst allmählich mit fortschreitender Entwicklung der jungen Pollen- 
körner. 


VII. Cytologische Untersuchung der einzelnen Gattungen. 
Subfamilie I. Diandrae. 
Tribus 1. Cypripediloideae. 

Zu den Diandrae gehört, wie schon eingangs erwähnt wurde, nur die 
Tribus Cypripediloideae, und diese umfaßt wieder nur vier Gattungen. 
Es handelt sich hier um Anfangsglieder in der Entwicklungsreihe der 
Orchideen, deren Abstammung mit den Apostasiaceae aus gemeinsamem 
Grunde heute ziemlich allgemein angenommen wird. Die Diandrae ent- 
halten Arten, die deutliche Anklänge an die höheren Liliifloren zeigen, 
wenn auch nicht mehr in dem Maße wie Neuwiedia und Apostasia. Alle 
Vertreter zeichnen sich durch das schuhförmige Labellum aus. Inner- 
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halb der Diandrae treffen wir eine ausgesprochene Héherentwicklung an. 
Die beiden ersten Gattungen zeigen Arten mit dünnen Blättern und 
einer konvolutiven Knospenlage, während sich bei den beiden übrigen 
schon wie bei den Epiphyten eine Reduktion der Spreite mit damit ver- 
bundener Verdickung der Blätter findet. Die Knospenlage wird duplikat. 
Der Fruchtknoten zeigt, auch ein Zeichen der Spezialisierung, alle Über- 
gänge vom ausgesprochen dreifächerigen bis zum einfächerigen. Von 
der in allen Merkmalen am Anfang stehenden 


1. Gattung Selenipedilum Roms. f., 
die schlanke, bis 5 m hohe verzweigte Vertreter, die als Inflorescenz eine 
endständige Traube kleiner Blüten vom Cypripedilum-Bau hervor- 
bringen, besitzt, konnte ich kein Material erhalten, da die wenigen 
Species sich kaum in Kultur befinden. Bei der 


2. Gattung Cypripedilum L. 
sınd dıe ersten Zeichen einer Ableitung schon deutlich erkennbar. Die 
Arten erreichen lange nicht mehr die Wuchsgröße von Selenipedilum, der 
Stamm ist unverzweigt, die Blüten nur noch in wenig blütigen end- 
ständigen Trauben (C. spectabile) oder einzeln stehend und der Frucht- 
knoten einfächerig. 

Cytologisch untersucht sind bisher aus dieser Gattung C. acaule von 
Berne (1924) mit n = 10 Chromosomen, ferner C. parviflorum, C. 
pubescens und C. spectabile von PACE (1907) mit n = 11 Chromosomen. 
Gern hätte ich C. acaule, bei dem BELLING verschiedentlich in Platten 
die um ein Chromosom verringerte Haploidzahl fand, die wahrscheinlich 
durch Ausstoßung eines Chromosoms in der Prophase zustande ge- 
kommen ist, untersucht. Die von den anderen aus dieser Gattung bear- 
beiteten Species abweichende Haploidzahl n — 10, ferner die mehrmals 
festgestellte Haploidzahl n = 9, welche der Autor, der seine Pflanzen 
vom natürlichen Standort in ein Treibhaus verpflanzte, folgendermaßen 
erklärt: ‘an obvious hypothesis is that the sudden change to warmth 
and the hastening of the flowering had produced the anomalies‘, läßt 
mir eine Nachuntersuchung der Pflanzen unter ganz normalen Bedin- 
gungen als interessant und notwendig erscheinen. Vielleicht ist nicht 
nur dieZahl 9, sondern auch schon das Auftreten der Haploidzahl n= 10 
etwas Anomales und die Zahl n = 11 auch hier wie bei den von PACE 
(1907) bearbeiteten drei Species die Normalzahl. Gerade in den letzten 
Jahren ist uns ja von japanischen Forschern die Erklärung solcher ab- 
weichender Zahlen als eine ,,Harmoniestôrung‘‘, was auf die oben er- 
wähnten abgeänderten Lebensbedingungen sich gut: anwenden ließe, 
nahegebracht worden. Es war mir jedoch bisher nicht möglich, Material 
von dieser Species zu beschaffen. 
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Mehr Erfolg hatte ich indessen bei der Nachuntersuchung des schon 
von PACE (1907) bearbeiteten C. spectabile. Die Heimat dieser Art ist 
zusammen mit C.acaule, C. parviflorum und C. pubescens Nordamerika 
und speziell das östliche Nordamerika. C. spectabile ist eine der ältesten, 
nach SCHLECHTER schon seit dem Jahre 1731, in Kultur befindlichen 
Orchideen. Bei uns ist die Art völlig winterhart. Ich konnte beobachten, 
daß im Kieler botanischen Garten die durch eine dünne Kiefernnadel- 
decke geschützten Pflanzen den ungewöhnlich harten Winter 1928/29 
ohne sichtbare Schädigung überdauerten. Mein Material, das ich im 
Mai 1928 fixierte, stammt aus dem hiesigen botanischen Garten. An 
zahlreich angefertigten Präparaten konnte ich die ausführlichen Beob- 
achtungen der Reduktionsteilung von PACE (1907) in vollem Umfange 
bestätigen. Schildernswert scheint mir die von Pace nicht erwähnte 
Lage der Geminipartner in der Diakinese zueinander zu sein, während 
ich auf die Beschreibung der übrigen, mit der älteren Arbeit überein- 
stimmenden Beobachtungen verzichten möchte. Der Normaltyp der 
Geminipartner bei den Monandrae ist die parallele Lagerung zuein- 
ander. Bei C. snectabile dagegen finden sich, was auch in der folgenden 
Gattung Phragmopedilum schon nicht mehr verifiziert werden konnte, 
bei den einzelnen Gemini sämtliche Übergänge von der Parallellagerung 
über die V-förmige Stellung bis zur Hintereinanderlagerung der Partner. 
Daraus geht hervor, daß die homologen Schenkel einen Spielraum von 
180° in ihrer Lage haben. Da ich in meinen Präparaten keine älteren 
Stadien als frühe Anaphasen der heterotypischen Teilung fand, kann ich 
zu den von GuiGnARD (1915) bei Cypripedilum gemachten Beobach- 
tungen der succedanen Wandanlage keine Stellung nehmen. 

Ende April und Anfang Mai 1928 von dieser Species fixierte Wurzel- 
spitzen zeigten noch keine Teilungen. Recht gut dagegen war die Un- 
menge verdauter Pilzmassen zu beobachten. 

Infolge der Unkenntnis der für die Beobachtung der Reduktions- 
teilung geeigneten Knospengröße von C. calceolus erhielt ich bei dem 
wenigen im Sommer 1928 mir hiervon zur Verfügung stehenden Material 
durchweg zu junge Stadien. Da mir an der Feststellung, ob diese Species 
in ihren chromosomalen Verhältnissen mit den drei von PACE unter- 
suchten Arten oder mit C. acaule übereinstimme oder aber etwas ganz 
Neues ergäbe, sehr viel gelegen war, setzte ich sämtliche Hoffnungen auf 
die Fixierungen im Frühjahr 1929. Jedoch wurde ich hierin enttäuscht. 
Im Gegensatz zu dem nordamerikanischen C. spectabile hatte diese bei 
uns einheimische Species im Winter 1928/29 stark gelitten. Die Mehrzahl 
der Pflanzen blühte gar nicht, so daß im ganzen nur drei Blüten an- 
gelegt wurden. Diese blieben in dem hier am Meere recht kalten Frühjahr 
in ihrer Entwicklung stark zurück und entwickelten sich bei der im Mai 
einsetzenden Hitzewelle dann so schnell, daß ich die geeigneten Stadien 
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nicht mehr erhielt. Die Untersuchung dieser Species muB ich daher auf 
das kommende Frühjahr verschieben. 


3. Gattung Phragmopedilum R. 

PriTzER hat diese Gattung mit der folgenden Paphiopedilum als 
Einheit aufgefaßt, und erst ROLFE hat mit Recht diese Unterteilung vor- 
genommen. Gemeinsam ist diesen beiden Gattungen im Gegensatz zu den 
zwei vorangegangenen, daß nie ein Stamm ausgebildet wird, daß ferner 
nach der Befruchtung die Blüte oberhalb des Fruchtknotens völlig ab- 
gegliedert wird, während sie beiersteren im verwelkten Zustande verbleibt. 

Untereinander unterscheiden sich indessen die beiden Gattungen 
auch recht gut. Phragmopedilum besitzt ein dreifächeriges Ovarium, ein 
Labellum mit eingerollten Rändern und einen Blütenschaft mit Scheiden. 
Geographisch ist das Verceilungsgebiet gut abgegrenzt. Die Heimat ist 
das tropische Amerika, vor allem Südamerika. Am weitesten von allen 
Diandrae geht die Reduktion aber bei Paphiopedilum. Das Ovarium 
ist hier einfächerig, die Blätter sind einfach und verdickt, der Blüten- 
schaft ungegliedert, und der Bau der Pflanzen ist derber und massiver 
als bei Phragmopedilum. Die Grenzen der geographischen Verbreitung 
sind ebenfalls gut umrissen. Die Arten dringen vom asiatischen Kontinent 
über den malayischen Archipel, die Molukken bis nach Neu-Guinea vor. 

Die cytologischen Ergebnisse aus diesen beiden Gattungen in den 
bisher veröffentlichten Arbeiten wie auch in der vorliegenden sind nach 
meinem Dafürhalten noch sehr unzulänglich und unbefriedigend. Aus 
der Gattung Phragmopedilum ist bisher überhaupt keine Species unter- 
sucht, aus der Gattung Paphiopedilum P. barbatum und P. insigne. 
Für letztere geben Arzeuıus (1916) etwa 12, SUESSENGUTE (1921) 
n= 8—9 und Herrz (1926) n — 12—13 Chromosomen an. Schon die 
verschiedenen und in keinem Falle bestimmten Angaben der doch relativ 
niedrigen Chromosomenzahl geben zu denken! Nach meinen Erfahrungen 
lassen sich dafür verschiedene Erklärungen geben. Einmal fand ich 
Schwierigkeiten darin, die Antheren beim Schneiden so zu orientieren, 
daß ich, wie es bei den Monandrae meist gut gelingt, möglichst viel 
Plattenansichten von den Polen erhielt, andererseits ist eine etwas 
succedane Spaltung der noch bivalenten Chromosomen, wenn auch nicht 
in so ausgesprochenem Maße wie bei der Gattung Orchis, zu beobachten. 
Dieses erschwert das Auszählen natürlich sehr. In den Wurzelspitzen, 
die relativ viel Teilungen zeigen, sind dagegen die Chromosomen oft der- 
art gebogen und v-förmig, daß der Zählung, zumal der Entscheid, ob es 
sich um zwei durchgeschnittene Schenkel eines gebogenen Chromosoms 
oder aber um zwei stäbchenförmige Chromosomen handelt, häufig gar 
nicht zu fällen ist, fast immer ein Rest von subjektiver Beurteilung des 
Untersuchenden anhaftet. Auf die Schwierigkeiten und ungelösten Pro- 

Planta Bd. 10. 36 











542 K. M. Hoffmann: 
bleme, die sich nach Bearbeitung einiger Bastarde aus diesen Gattungen 
ergaben, will ich erst bei ihrer Beschreibung zu sprechen kommen. Nach 
Erörterung dieser erschwerenden Umstände will ich mit der daher hier 
besonders gebotenen nötigen Vorsicht bei der Auswertung der cytolo- 
gischen Ergebnisse zu der Besprechung der einzelnen Species übergehen. 

Von Phragmopedilum caudatum R. untersuchte ich Wurzelspitzen, 
die im Laufe des Sommers 1928 in den Gewächshäusern des Kieler bo- 
tanischen Gartens fixiert worden waren. Das Material stammt von einer 
sehr schwächlichen Pflanze, so daß mir eine Erkennung der Art aus dem 
Habitus und einigen vegetativen Merkmalen nicht möglich war. Da diese 
Pflanze jetzt mehrere Jahre nicht mehr geblüht hatte, war eine Nach- 
bestimmung augenblicklich nicht möglich. Der Garteninspektor, Herr 
HAUPTFLEISCH, teilte mir jedoch mit, daß die früher reichlich blühende 
gegen bis 50 cm langen, schlaff 

bhängenden, gelbgrün-bräunlichen Petalen be- 

> 1 4 sessen habe. Die Wurzelspitzen zeigten reichlich 
pn deren Verlauf völlig normal war. Die 

# Chromosomen sind, wie aus Abb. 1 ersichtlich ist, 

große, lange, gerade Stäbchen, die mitunter auch 
u A nierenförmige bis u-hakenförmige Gestalt annehmen 

J können. Die Mehrzahl der Kernplatten zeigt inein- 

Abb. 1. Kernplatte sus der ander verhakte Chromosomen, was durch den Platz- 
Wurzebpitze vo» Phrag- mangel in der Zelle erklärlich ist. Die Identifizierung 
Spot: der entsprechenden Chromosomen in verschiedenen 
Äquatorialplatten war nicht einwandfrei möglich. In der Metaphase einer 
Reihe von Zellen konnte ich mit großer Wahrscheinlichkeit 2 n = 32 Chro- 

mosomen feststellen. 

Aus der gleichen Gattung wurde noch der Bastard Phragmopedilum 
Sedeni (Schlimii x longifolium) untersucht. Es handelt sich hier um 
eine der bekanntesten Kreuzungen aus der Unterfamilie der Diandrae. 
Das Blüten- und Wurzelmaterial stammt aus den Treibhäusern der bo- 
tanischen Gärten in Kiel und Berlin-Dahlem. Die Teilungen verlaufen 
hier, soweit ich es in meinen Präparaten verfolgen konnte, ohne eine 
der bei Bastarden häufigen Unregelmäßigkeiten. Die haploide Chromo- 
somenzahl möchte ich nach Beobachtungen in der homöotypischen Tei- 
lung als ungefähr 12 angeben. Sehr gut ließ sich hier die Wandbildung 
beobachten. In jedem Falle konnte ich eine simultane Anlage der Wand 
feststellen. Die jungen, isoliert liegenden Pollen bilden sich durch ty- 
pisches „furrowing‘‘. In den Wurzelspitzen tritt die für die Diandrae 
mehr oder weniger charakteristische Chromosomenform klar zutage. Die 
Chromosomen sind, wie Abb. 2 zeigt, von verschiedener Größe, aber 
wieder gerade oder nierenförmige bis v-förmige, große, lange Stäbchen. 
In verschiedenen Äquatorialplatten konnte ich die Diploidzahl 2 n = 24 
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feststellen. Leider stand mir von den beiden Eltern dieses Bastardes 
nicht genügend Material zur Verfügung, so daB sich über die Entstehung 
dieser Zahl zur Zeit noch nichts sagen läBt. Auch in der folgenden Gat- 
tung wurde bei zwei Bastarden die Zahl 12 fest- 
gestellt. Für das Zustandekommen dieser Haploid- 
zahl kämen in der Hauptsache zwei Méglichkeiten 
in Frage. Entweder beide Eltern sind ebenfalls æ 
zwôlfchromosomig oder der eine Elter hat acht, der 
andere sechzehn Haploidchromosomen. Interessant Af 
wäre in diesem Falle die Paarung der elterlichen 
Chromosomen. Jedoch haben, nach den anderen ‘ 
vorliegenden Zahlen zu urteilen, zur Zeit beideMög- ee ee 
lichkeiten gleich viel Wahrscheinlichkeit. Wenn "mix longifolia). 
alle diese Fragen mit dieser Arbeit auch noch nicht 
gelöst werden können, so bieten sie doch jetzt schon interessante Aus- 
blicke für spätere Untersuchungen. 

Auf die Charakteristika der 


4. Gattung Paphiopedilum Prirz. 
bin ich bereits bei Phragmopedilum eingegangen. 

Von Paphiopedilum Chamberlainianum Prrrz., einer kalkliebenden, 
auf Sumatra einheimischen Art, fixierte ich im hiesigen botanischen 
Garten im Sommer 1928 verschiedentlich Wurzelspitzen. Diese waren 
durchweg von außen her mit großen Pilzhyphen umsponnen, die teil- 
weise tiefer in das Wurzelgewebe eindrangen. 


Um was für Formen es sich hier handelte, konnte y & 
ich nicht feststellen, jedoch lagen auf keinen Fall \ € 


Orcheomyceten vor. 

Die Kernteilung im somatischen Gewebe 

verläuft auch hier vollkommen regelmäBig. Das we. 

gleichmäßige Einwandern der Chromosomen an ALA ee 

die Pole ist gut zu erkennen. Ein Identifizieren 

der einzelnen Chromosomen in verschiedenen Abb.3. Diploide Kernplatte von 

Platten, wie es DELAUNAY (1929) bei genauem ""?*opedilum Chamberiaini- 

Studium bei den meisten Pflanzen für möglich 

hält, gelang mir hier nie; denn die so verschieden gestalteten Chromoso- 

men dieser Species ändern, sowie sie nur etwas anders angeschnitten 

sind, ihre Form beträchtlich. Die einzelnen Chromosomen sind, wie 

Abb. 3 zeigt, von sehr verschiedener Größenordnung. 
Auf den Bau der Pollenkörner, den ich bei P. Ch 

näher untersuchte, bin ich bereits an anderer Stelle (Abschn. V) ein- 












— CR WER 





gegangen. 
Phapiopedilum insigne Prrrz, eine aus dem Himalajagebiet stam- 
36* 
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mende, schon seit 1820 kultivierte Orchidee, ist, wie ich schon eingangs 
erwahnte, verschiedentlich Gegenstand cytologischer Untersuchung ge- 
wesen. Über die haploide Chromosomenzahl findet sich bei AFZELIUS 
(1916) folgende Notiz: „Es ist mir nicht gelungen, die exakte redu- 
zierte Chromosomenzahl festzustellen, dazu war die Fixierung nicht ge- 
eignet; aber die Zahl ist wahrscheinlich zwölf.‘ SuessenquTx (1921) 
gibt für dieselbe Species ohne weiteren Text oder eine Zeichnung als 
wahrscheinliche Chromosomenhaploidzahl n = 8—9 an, während sich 
bei Herrz (1926) wieder für die gleiche Art eine Zeichnung mit 2 n = 26 
Chromosomen und im Verzeichnis der untersuchten Species die errech- 
nete Haploidzahl als n = 12—13 findet. In meiner ersten Veröffent- 
lichung (Horrmann 1929) habe ich auf Grund meines aus den hiesigen 
Gewächshäusern stammenden Materials zu diesen Untersuchungen 
folgendes ausgeführt: „Bei fünf von mir untersuchten Individuen von 
P. insigne konnte ich die vorliegenden Angaben nicht verifizieren, son- 
dern stellte mit großer Wahrscheinlichkeit n = 16, 2n = 32 Chromo- 
somen fest. Nun gibt es jedoch gerade von P. insigne eine Reihe von 
Varietäten, deren Unterscheidung für den Nicht-Systematiker nicht im- 
mer leicht ist, so daß die stark abweichenden Zahlen vielleicht hier- 
durch zu erklären wären. Wir hätten dann also möglicherweise ver- 
schiedene Varietäten mit der Haploidzahl 8, 12 und 16. Daß es sich bei 
meinen Untersuchungen auch wirklich um die Stammform P. insigne 
handelt, wurde mir von Herrn Dr. MansFELD, Berlin-Dahlem, dem ich 
für verschiedene Bestimmungen großen Dank schulde, bestätigt.‘“ Seit 
dieser Meinungsäußerung habe ich zur restlosen Aufklärung weitere 
Präparate angefertigt, ohne aber dem Ziele näher gekommen zu sein. 
Bei den diploiden Kernteilungen ist der Entscheid, ob es sich bei den 
dicht beieinander liegenden Chromosomen mitunter um ein oder zwei 
Chromosomen handelt, oft gar nicht zu fällen, so daß Zählungen von 28, 

30 und 34 Chromosomen leicht darin eine Erklä- 

rung finden könnten. 

In der Reduktionsteilung fiel mir besonders 
auf, daß die Trennung der Gemini häufig etwas 
sukzessiv vor sich geht, so daß man vor hieraus 
sich leicht ergebenden Fehlschlüssen sich hüten 
muß. Die Feststellung der Haploidzahl als wahr- 

Abb. 4. Frühe Anaphase der SCheinlich n = 16 und der Diploidzahl als wahr- 
ey scheinlich 2 n = 32 möchte ich in dieser Form bei- 
behalten, so daB leider zu den drei ungefähren 
Chromosomenzahlangaben der erwähnten Autoren diese als vierte tritt. 
Die Haploidzahl 16, die fiir P. Chamberlainianum als sicher, fiir P. 
insigne als wahrscheinlich von mir festgestellt wurde, tritt fernerhin bei 
P. barbatum auf. Hierüber äußert sich STRASBURGER (1888) dahin: „Daß 
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die progamen Zellkerne sechzehn Segmente führen, konnte ich hier auf 
das Bestimmteste nachweisen.‘ 

Ganz ähnliche Verhältnisse wie bei dem schon besprochenen Bastard 
Phragmopedilum Sedeni (Schlimii x longifolium) fand ich bei einem 
Bastard, von dem ich Wurzelspitzen von Herrn Oberhofgärtner KUHNERT, 
Potsdam-Sanssouci, erhielt. Es handelt sich um eine dorthin aus England 
importierte Pflanze, und zwar wurde sie unter dem Namen ,, Cypripedium 
Blenheimense“ geliefert. Sicher ist es aber eine Kreuzung aus der Gattung 
Phragmopedilum oder Paphiopedilum, wobei ich eher nach dem Habitus 
der Pflanze, die ich leider nicht blühend sah, auf letztere schließen 
möchte. Wie ich bereits in der ersten Veröffentlichung rügte, ist der 
Sammelname ‚„Cypripedium‘‘ für sämtliche Diandrae in den meisten 
größeren Handelsgärtnereien scheinbar unausrottbar. Nachforschungen 
nach dem wahren Namen dieses Bastards und seiner Abstammung haben 
bisher zu keinem Ergebnisse geführt, so daß 
ich dieses erst später nachzutragen vermag. 

In seinen chromosomalen Verhältnissen 
zeigt auch dieser Bastard keinerlei Unregel- 
mäßigkeiten, sämtliche beobachteten Stadien 


waren völlig normal. Die Wurzeln, die ich € dr 
Ende Mai 1928 in Potsdam fixierte, zeigten 9% er 





zahlreiche verdaute Pilzmassen, die sich mit 
Eisenalaun-Hämatoxylin ähnlich wiedieChro- 
mosomen einfärbten. Die Chromosomen sind 
hier, wie aus Abb. 5 ersichtlich wird, beson- 
ders stark gebogen und von recht verschie- 
dener Größenordnung. Der nach der Methode von Kimara (1924) mit 
kaltem Wasser abgeschreckte Teil meines Wurzelmaterials zeigte nicht 
die bei dem anderen zu beobachtende Verklumpung der Chromosomen, 
welche eine einwandfreie Zählung unmöglich machte. Wie aus Abb. 5 
hervorgeht, lagen die in den so behandelten Zellen gelegenen Chromo- 
somen gut isoliert. Mehrere Male fand ich Platten mit scheinbar etwas 
höherer Chromosomenzahl, was aber wohl nur durch ein Durchschneiden 
einiger Chromosomen bedingt war. Doch konnten hinreichend Platten 
gefunden werden, die einwandfrei die Diploidzahl 2 n = 24 zeigten. 
Von der schönen Kreuzung Paphiopedilum Leeanum (insigne X 
Spicerianum), von der Hurst (1925) schreibt, ‘the well-known garden 
hybrid Cypripedium Leeanum is fairly intermediate between its two 
parents, C. Spicerianum and C. insigne, so much so that it is quite 
distinct from either”, fixierte ich Knospenmaterial in den Gewächshäusern 
des Kieler botanischen Gartens im Laufe des Winters 1928/29. Un- 
regelmäßigkeiten in der Reduktionsteilung wurden nicht festgestellt, da- 
gegen aber die schon bei dem einen Elter, P. insigne, erwähnte etwas suk 


Abb. 5. Kernplatte aus der Wurzel- 
spitze von ,,Cypripedium Blenhei- 
mense“. 
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zessive Trennung der Gemini. Die Chromosomen in der Metaphase der 
heterotypischen Teilung sind wie bei allen untersuchten Diandrae mehr 
oder weniger elliptisch bis kugelig. Ohne Schwierigkeiten lassen sich, 
wie aus Abb. 6 hervorgeht, in der Aquatorial- 
platte 4 groBe, 4 mittelgroBe und 4 kleine Chro- 
mosomen unterscheiden, die Haploidzahl ist also 
n= 12. Die Chromosomen in den Wurzelspitzen, 
deren Zahl ich als 2 n etwa 24 anzugeben ver- 
sind bei weitem nicht so gebogen wie bei 
ie ee regen “ser vorangehend besprochenen Bastard. 
1 ar Als der letzten untersuchten Species aus der 
1. Unterfamilie der Orchidaceae möchte ich noch 
kurz auf die chromosomalen Verhältnisse von P. purpuratum Prrrz., 
einer aus Hongkong stammenden und auch schon seit langem in Kultur 
befindlichen Pflanze, zu sprechen kommen. Auch dieses Material stammt 


kg 


Abb. 7. ger * cd der oa von Abb.8. Frühe Anaphase der heterot. Teilung 
von Paphiopedilum purpuratum. 
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aus dem Kieler botanischen Garten. In Wurzelspitzen fand ich 2n = etwa 
48 (siehe Abb. 7), in der frühen Anaphase der heterotypischen Teilung 
n = etwa 24 (siehe Abb. 8), eine Zahl, die uns bisher noch nicht begegnet 
ist. Wir finden also, wenn wir alle vorliegenden Untersuchungen einmal 
verwenden wollen, in dieser sicher am weitesten abgeleiteten Gattung der 
Cypripediloideae wahrscheinlich die Haploidzahlen 8 (—9), 12, 16, 24, also 
eineViererreihe, wie wir sie ähnlich in noch ausgesprochenerem Maße bei den 
am héchst entwickelten Formenkreisen der Monandrae antreffen werden. 

Im folgenden will ich nun übergehen zur Besprechung der chromo- 
somalen Verhältnisse der 


2. Subfamilie: Monandrae. 
Divisio I. Basitonae. 
Tribus 2. Ophrydoideae. 


Auf die Hauptcharakteristika der hierher gehörigen Gattungen, zu 
denen viele unserer einheimischen Orchideen gehören, bin ich bereits 
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in Kapitel III eingegangen. Da diese Formenkreise im Gegensatz zu den 
héchst entwickelten Monandrae relativ haufig cytologisch untersucht 
worden sind, habe ich, da das Ziel der vorliegenden Arbeit ja eine Uber- 
sicht über die chromosomalen Verhältnisse der ganzen Familie war, bisher 
infolge der Fiille der noch gar nicht bearbeiteten Gattungen auf eine 
Untersuchung von Vertretern dieser Tribus verzichtet. An Chromo- 
somenzahlen sind bei den Ophrydoideae gefunden worden die Haploid- 
zahlen 8, 10, 11, 11—12, 12, 16, 20, 21, etwa 30 und 63. Die Namen der 
untersuchten Species nebst ihren Chromosomenzahlen sind ersichtlich 
aus Abschn. X. Ahnlich liegen die Verhältnisse bei der ersten Tribus der 


Divisio II. Acrotonae. 
Tribus 3. Polychondreae. 

Auch diese den Ophrydoideae in verschiedenen Merkmalen nahe- 
stehende Tribus ist vor allem, was die europäischen Vertreter anbetrifft, 
in verschiedenen Fallen cytologisch bearbeitet worden, so daB ich auch 
sie vorlaufig zu vernachlassigen diirfen glaubte. Daher wurden nur zwei 
Vertreter, aus der Subtribus Listereae die von allen Orchidaceen sowohl 
morphologisch-anatomisch als auch cytologisch am häufigsten unter- 
suchte Orchideen-Species, Listera ovata R. Br., ferner aus der Subtribus 
Vanilleae die aus dem tropischen Amerika stammende Vanilla planifolia 
ANDR., bearbeitet. 


21. Subtribus Listereae. 

Die Untersuchung von Listera ovata R. Br. erschien mir, da die in 
der Literatur zu findenden Angaben iiber die Chromosomenzahl etwas 
voneinander abweichen, als notwendig und interessant. GUIGNARD (1884, 
1891) und RosENBERG (1905) stellten für diese Species übereinstimmend 
haploid 16 Chromosomen fest, während CL. MÜLLER (1912) n = 16 und 
n = 17 Chromosomen nebeneinander vorkommend fand. 

Mein Material fixierte ich im Mai 1928 im Schulgarten Blankenfelde 
bei Berlin. Die Pflanzen wurden dort geführt unter dem Namen Listera 
cordata, es liegt aber die bei uns viel häufigere L. ovata vor. Leider war 
das in Carnoy eingelegte, reichliche Material aus unbekannten Griinden 
derartig schlecht fixiert und geschrumpft, daB nur einige Blüten brauch- 
bar blieben. Von diesen befanden sich gliicklicherweise noch zwei im 
geeigneten Entwicklungsstadium. 

Der Verlauf der Reduktionsteilung ist genau so regelmäBig und 
gleichförmig wie bei den meisten Orchidaceen, wie ich es in Kapitel V 
geschildert habe. In verschiedenen Platten der hetero- und homöotypi- 
schen Teilung fand ich einwandfrei n = 17 Chromosomen und zwar 
14 ellipsoidische bis nierenförmige, ungefähr gleich große und 3 stark ge- 
bogene und bedeutend größere, wie es aus Abb. 9 ersichtlich ist. Niemals 


| 
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| 
| 
| 
| 











548 K. M. Hoffmann: 


jedoch konnte ich die Zahl 16, wie sie von GUIGNARD, ROSENBERG und 
“nitunter auch von CL. MÜLLER gefunden worden war, in einer Platte 
auffinden. Eine Erklärung finden diese abweichenden Ergebnisse teil- 
weise in der ausführlichen, kürzlich veröffentlichten Untersuchung der- 
selben Species durch die russische Forscherin Frl. Tuschnsakova (1929). 
Auch sie fand als Grundzahl haploid 17 Chromosomen, aber ‚‚auf 500 Ga- 
meten mit 17 Chromosomen wurden 4—5 mit 18 und etwa ebensoviel 
mit 16 Chromosomen gefunden.‘ Eine recht wahrscheinliche Erklärung 
für das Zustandekommen der Zahl n= 16 und 
ß e n= 18gibt TuscHNJAKOVa auch, wenn sie schreibt: 
eo In der heterotypischen Teilung begibt sich oft ein 
& Geminus, ohne sich zu teilen, nach einem Zellpol 
ne hin oder tritt gar aus der Kernspindel aus, in welch 
letztem Fall er einen kleinen Nebenkern zu bilden 
ane ee pflegt.“ Nach dieser von Frl. TuscunyaKova (1929) 
Br. und mir (HOFFMANN 1929) nachweisbar unabhän- 
gig voneinander gemachten Feststellung der Haploidzahl von Listera 
ovata als n = 17 Chromosomen darf es wohl, wenn wir nicht eine in der 
Natur weit verbreitete lebensfähige und fertile sechzehnchromosomige 
Rasse dieser Species annehmen wollen, als erwiesen gelten, daB die von 
GuIGNARD und ROSENBERG festgestellte Chromosomenzahl n = 16 auf 
einen, wie zahlreiche andere Fälle gezeigt haben, recht leicht möglichen 
Irrtum beruht. Hinzukommt, daß GuIGNARD u. STRASBURGER an eine 
weitgehende Allgemeingültigkeit der Chromosomenzah! n — 16 bei den 
Orchideen glaubten und in vielen Fällen beobachtet hatten, eine Fest- 
stellung jedoch, die in der Mehrzahl der Fälle nach neueren Unter- 
suchungen zugunsten teilweise recht abweichender Zahlen zurückgenom- 
men werden mußte. 





23. Subtribus Vanilleae. 

Von der Vanilla planifolia Anpe. im Victoria regia-Haus des hiesigen 
botanischen Gartens fixierte ich Spitzen von Luftwurzeln. Knospen 
konnte ich leider nicht erhalten, da diese recht kräftige Pflanze lange 
nicht geblüht hatte, wie die meisten sich bei uns in Kultur befindlichen 
Vanilla-Arten ja selten zur Blüte kommen. Die Gattung Vanilla zeigt 
in den eigenartigen Früchten mit den für die Orchideen so ganz seltenen 
rundlichen hartkrustigen Samen und in dem Habitus manche Besonder- 
heiten. Wie Eriaxis Rous. f. und Galeola Love. ist Vanilla Sw. kletternd. 
Mit Prirzzr dürfen wir wohl hierin eine Weiterentwicklung der bei 
manchen vorangehenden Polychondreae auftretenden Erscheinung sehen, 
daB an den Knoten zwischen den ziemlich langen Internodien Adventiv- 
wurzeln auftreten. Diese sind bei Vanilla planifolia ANDR. recht zahl- 
reich und treten bei geeigneten Kulturbedingungen periodisch mit ver- 
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haltnismaBig raschem Wachstum auf. In Kernteilungen solcher Ad- 
ventivwurzeln konnte ich wieder die Beobachtung machen, daB der Ver- 
lauf der Teilung ein durchaus regelmaBiger ist. Die Chromosomen sind, 
wie Abb. 10 zeigt, dicke, verschieden geformte, mitunter etwas gebogene 
Stäbchen, die untereinander deutliche Größenunter- f2 
schiede erkennen lassen. Die Diploidzahl konnte ich \ € 
als 2 n = 32 feststellen. Einmal zählte ich indessen lan 
34, jedoch ließ sich diese Zahl nicht einwandfreisicher- Wen 
stellen. = fg 

Nach der Besprechung der chromosomalen Ver- pp. 10. Kernplatte einer 
hältnisse dieser beiden Species aus der Tribus Poly- Luftwurzel von Vanilla 
chondreae will ich zur zweiten Tribus der Divisio un 
Acrotonae übergehen, zu der die Mehrzahl der von mir bearbeiteten Spe- 
cies gehört. 

Tribus 4. Kerosphaereae. 
Series A. Acranthae 
34. Subtribus Pleurothallideae. 

SCHLECHTER (1915) bringt in seiner Beschreibung der Acranthae die 
Aufzählung der ersten Gruppen dieser großen Series, die nach seinem 
neuen System (SCHLECHTER 1926) allein 130 Gattungen von den 610 
der ganzen Familie umfaßt, in folgender Reihenfolge: Subtribus 24—28 
Collabiinae, Adrorrhizinae, Coelogyninae, Liparidinae und Pleurothalli- 
dinae. In dem schon häufig erwähnten neuen System von 1926 finden 
wir dagegen folgende Reihenfolge: Subtribus 34—39 Pleurothallideae, 
Liparideae, Calypsoeae, Adrorrhizeae, Coelogyneae. Zunächst fällt hierbei 
auf, daß eine ganz neue Subtribus, die Calypsoeae, auftritt. Die wenigen, 
kleinen, fast gar nicht in Kultur befindlichen hierher gehörigen Gattun- 
gen hatte SCHLECHTER 1915 mit unter die Corallorrhizinae, eine bei ihm 
damals wenig glücklich umgrenzte, recht heteromorphe Elemente ent- 
haltende Subtribus, an den Anfang der Pleuranthae gestellt. Schon 
Prırzer hatte die Gattungen dieser Subtribus in die verschiedensten 
Gruppen eingeordnet. Sodann fällt auf, daB die Pleurothallideae jetzt an 
dem Anfang der Acranthae stehen. Auch nach meinem Dafiirhalten 
ist eine isolierte Stellung fiir sie aus verschiedenen Griinden, die sich aus 
dem folgenden ergeben werden, mit Recht zu verlangen. Ob man sie 
als ein urspriingliches oder ein abgeleitetes Glied in der Entwicklungs- 
reihe der Orchideen, welch letzteres HIRMER (1920) tut, zu betrachten 
hat, spielt dabei zunächst keine Rolle. 

Fiir alle Acranthae ist im Bliitenbau die starke Entwicklung des 
medianen Petalums, der Lippe, im Gegensatz zu der sonst allgemein 
gleichférmigen Ausbildung der übrigen Blütenblätter charakteristisch. 
Einzig und allein bei den Pleurothallideae finden wir eine Reduktion in 
den Petalen und damit auch im Labellum und eine kräftige, den ganzen 
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Habitus der Bliite bestimmende Entwicklung der Sepalen. Die drei un- 
gefähr gleich groBen Sepalen haben dreieckig-deltoidische Gestalt, sind 
in ihrer unteren Hälfte meist miteinander verwachsen und bilden im 
geöffneten Zustande der Blüte einen radförmigen Kelch. Auch in der 
Ausbildung der Pollinien zeigen die Pleurothallideae eine von den anderen 
Acranthae stark abweichende Entwicklungsrichtung. 

In ihrer Umgrenzung ist die Subtribus schon von LINDLEY im wesent- 
lichen richtig erkannt worden. Alle Gattungen kommen nur im tro- 
pischen Amerika vor und stellen duplicative acranthe Orchidaceen dar. 
Der dünne Stamm ist, ein Unterschied zu der folgenden Subtribus, den 
Liparideae, nie zur Pseudobulbe verdickt und nicht beblättert. Jeder 
Trieb trägt nur ein einziges Laubblatt, aus dessen Grunde die meist 
traubige Inflorescenz hervorbricht. Ferner ist an der Blüte charakteri- 
stisch ein starker, leicht gegliederter Säulenfuß und Pollinien mit einer 
Caudicula, Merkmale, die den Liparideae ebenfalls fehlen. Bei der Cau- 
dicula handelt es sich wie bei dem Stipes, der für später noch zur Be- 
sprechung kommende Kreise charakteristisch ist, um Anhangsgebilde 
der Pollinien. Jedoch findet sich in ihrer Entwicklungsgeschichte ein 
ausgeprägter Unterschied. Während die Caudicula aus dem Inneren der 
Antheren entsteht und aus Klebstoff (Viscin) besteht, dem gewöhnlich 
noch Pollentetraden beigemengt sind, ist der Stipes ein umgewandelter 
Teil des Rostellums. 

Zu den verschiedenen Momenten, die für eine besondere Entwick- 
lungsrichtung der Pleurothallideae sprechen, kommt nun noch ein neues, 
nicht minder wichtiges, das bisher unbekannt geblieben ist. Alle übrigen 
von mir untersuchten Gruppen der Acranthae, nämlich die Liparideae, 
Coelogyneae, Laelieae, Dendrobieae und Polystachieae zeigten im Ver- 
gleich zu den vorausgegangenen Kreisen eine ganz unerwartete Kon- 
stanz in den chromosomalen Verhältnissen. Überall in den bisher unter- 
suchten Species der aufgefiihrten Subtribus tritt als Grundzahl die 
Chromosomenhaploidzahl n — 20 auf. Anders als bei den übrigen 
Acranthae liegen jedoch auch hier wieder die Verhältnisse bei den Pleu- 
rothallideae. Hier findet sich die Haploidzahl n — 16. Aus dieser Sub- 
tribus untersuchte ich 24 verschiedene Species, kann jedoch aus den 
eingangs erwahnten Griinden nur über die chromosomalen Verhältnisse 
von 4 Species Angaben machen. Wenn auch die Pleurothallideae in der 
Anzahl der Chromosomen eine Besonderheit zeigen, so ist doch der Ver- 
lauf der Reduktionsteilung von einer fiir die meisten Orchideen, mit Aus- 
nahme weniger noch relativ urspriinglicher, chromosomal noch nicht 
erstarrter Vertreter, so groBen RegelmäBigkeit und Gleichférmigkeit, 
daB ich mich im folgenden darauf beschränken will, nur etwaige Ab- 
weichungen von der Norm zu schildern, ganz allgemein aber auf das 
Kapitel über die Mikrosporenentwicklung verweisen möchte. 
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195. Gattung. Stelis Sw. 

Die Untersuchungen von Porson (1906) zeigen, daß die Blüten dieser 
Gattung unter voller Wahrung ihrer diagrammatischen Stellungsverhält- 
nisse als echte Fliegenblumen ausgebildet sind. Wir haben hier also ein 
ausgesprochenes Beispiel fiir die schon früher erwähnte physiologisch 
ungemein mannigfaltige, systematisch recht gleichförmige Ausbildung 
der Orchideenblüte vor uns. Aber wie gewöhnlich ist auch hier das 
interessanteste Organ der Blüte die Säule, die bei Stelis nach PorscH 
gleichzeitig sowohl als das Honig erzeugende als auch bergende Organ 
fungiert. Bei den acht von mir untersuchten Species der Gattung Stelis, 
nämlich St. argentata, St. atropurpurea, St. fragrans, St. micrantha, St. 
Miersii, St. ophioglossoides, St. pubescens und St. 
smaragdina, fand ich die Pollinien auf je eins inner- ° 
halb einer Theka, also auf insgesamt zwei in der An- 
there reduziert (Abb. 11). Diese Erscheinung ist je- 
doch fiir die ganze Subtribus nicht von Allgemein- 
gültigkeit. Vertreter wie Octomeria grandiflora und 
Restrepia antennifera, die in der Ausbildung der Pol- 
linien mehr oder weniger an Epidendrum, Encyclia auch dio p< vn 
u. a. erinnern, zeigen diese Reduktion noch nicht. Vergr. 55% j 
Die Mehrzahl der Species hat jedoch nur noch zwei 
Pollenfächer, und der Gedanke, diese Verringerung wie auch die geringe 
Größe der Anthere als Reduktionstendenz innerhalb der Pleurothallideae 
aufzufassen, wie HIRMER (1920) es nach seinen Untersuchungen an 
Stelis micrantha tut, liegt durchaus nahe. 

Mit Erfolg untersuchte ich aus der Gattung aH) 2 
Stelis auf die chromosomalen Verhältnisse hin es 3 
‘ . + <a ee eo 
im Berliner botanischen Garten fixiertes Ma- Pam, Aaa 
terial der aus Mexiko stammenden Species Stelis Teilung von Stetis are 
atropurpurea Lo. Die kleinen dunkelpurpur- 
roten, etwa 7 mm großen Blüten stehen in vielblütigen Trauben. Diese 
schnitt ich in jungen Entwicklungsstadien in einer Dicke von 9 y durch- 
gehend auf und erhielt so im Verlauf der Traube in den Präparaten sämt- 
liche Teilungsstadien. Die Chromosomen sind fast kugelig und liegen, 
wie Abb. 12 zeigt, in der Meta- und Anaphase der heterotypischen Tei- 
lung sehr gut isoliert, so daß über die von den übrigen Acranthae abwei- 
chende Chromosomenzahl n = 16 überhaupt kein Zweifel bestehen kann. 

Bei Stelis fragrans, die ich ebenfalls aus dem Berliner botanischen 
Garten erhielt, waren die ältesten, mir zur Verfügung stehenden Stadien 
leider nur Synapsis, Spirem und frühe Diakinese, so daß ich über die 
Chromosomenzahl keine Angaben zu machen vermag. 

Mehr Glück hatte ich dagegen mit der aus Brasilien stammenden 
Stelis Miersii LoL. Das Material verdanke ich dem Hamburger bota- 
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nischen Garten. Die Bliiten, die in locker vielbliitigen Trauben stehen, 
sind hier im Gegensatz zu St. atropurpurea etwa 3 mm im Durchmesser 
groB und von griiner Farbe. In den Pollinien waren auch bei dieser 
Species die ältesten vorhandenen Stadien frühe Diakinese. Jedoch fanden 
sich in den Blütenblättern hinreichend vegetative Teilungsstadien, um 
die Zahl 2 n= 32 sicherstellen zu kénnen. Die Chromosomen in diesem 
vegetativen Gewebe unterscheiden sich von denen 
der Geschlechtszellen lange nicht so stark, wie man 
@ es gewöhnlich im Pflanzenreiche beobachten kann. 
Während sonst die Chromosomen in somatischen Zel- 
len als mehr oder weniger gebogene Fäden von ver- 
Abb. 13. Kernplatte aus SChiedener Lage und Dicke erscheinen, finden wir sie 
nr eme von hier als dicke, kurze, meist etwas zugespitzte Stäb- 
chen, die, wie Abb. 13 zeigt, sämtliche Übergänge bis 
zur typischen Kugelform aufweisen. 
Andie Gattung StelisSw. schließen sich die kleine erst von SCHLECHTER 
(1926) aufgestellte Gattung Pseudostelis SCHLTR. und an diese als dritte 
der Pleurothallideae die 


197. Gattung Physosiphon Lo. 
an. Im Habitus gleicht sie durchaus manchen Stelis- und Pleurothallis- 
Arten. Nur ist hier im Gegensatz zu diesen beiden Gattungen die Ver- 
wachsung der Sepalen so weit vor sich gegangen, daß nur noch die Spitzen 
der glockenförmig miteinander verwachsenen Sepalen frei geblieben sind. 
Die kleine Lippe und die Säule liegen am Grunde der von den Sepalen 
gebildeten Röhre. Die Pflanzen blühen sehr reich. So konnte ich z. B. 
im Sommer 1928 an den sehr schönen Exemplaren des Hamburger 
botanischen Gartens von Ph. carinatus und Ph. Loddigesii an einer der 
Pflanzen 21 Trauben mit etwa 400 Blüten, an einer anderen 17 Trauben 
mit etwa 350 Blüten zählen. Das im Mai 1928 in Hamburg fixierte 
Material war leider schon zu alt. Auf meine Bitte fixierte mir jedoch 
Herr Dr. Schwarze-Hamburg, dem auch an dieser Stelle mein herz- 
licher Dank dafür gesagt sei, Anfang Mai 1929 reichlich neues Material, 
in dem ich einige geeignete Stadien fand. Jedoch liegen vorläufig hier 
die chromosomalen Verhältnisse lange nicht so klar und befriedigend wie 
bei der Gattung Stelis, mit der in der Ausbildung der Pollinien große 
Ähnlichkeiten festzustellen sind (Abb. 14b). Auch hier finden wir die 
Reduktion auf je ein Pollenfach innerhalb einer Theka, außerdem eine 
eigenartige Spitze des Polliniums, die in einem Querschnitt durch den 
oberen Teil der Anthere (Abb. 14a) gut erkennbar ist. Nach meinen 
Untersuchungen an drei Physosiphon-Species der 15 bisher bekannten 
erscheint mir die Vermutung von Hırmer (1920), der in der schmalen 
Polliniumspitze von Stelis micrantha ein Rudiment der unteren Hälfte 
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des Octomeria-Polliniums zu sehen glaubt, als durchaus wahrscheinlich. 
Bevor jedoch hier keine umfassenderen anatomischen Untersuchungen 
vorliegen, läßt sich nichts Genaueres darüber aussagen. 

Die Chromosomen von Physosiphon carinatus und Ph. Loddigesii 
sind bei weitem kleiner als die der untersuchten Stelis-Art. Die Dia- 
kinesen eignen sich bei diesen Species gar nicht zum Auszählen. Die 
Chromosomenhaploidzahl beider Arten möchte ich wie schon in meiner 
früheren Veröffentlichung (Horrmann 1929) mit etwa 16 angeben 
(Abb.15 und 16a). Bei Ph. Loddigesii fand ich auch einwandfreie Platten 
mit n = 17 und n = 18Chromosomen (Abb. 16b, 16c), die wahrschein- 
lich jedoch durch eine etwas succedane Trennung der Gemini, wonach 
also in den Abbildungen ein bzw. zwei Paar Chromosomen als Einheit 
zu rechnen waren, zu erklaren sind. 

Bevor ich aber zur Besprechung der folgenden Subtribus iibergehe, 
möchte ich kurz etwas über die Stellung der Pleurothallidese sagen. 


Y D KA) u 4 


Abb. 15, Dr 
Le 
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a b 
Abb. 14. Abb. 16. 
Abb. 14. Querschnitt a durch den oberen Teil, b durch die Mitte einer Authere von Physosiphon 
carinatus. Vergr. 55 X. — Abb. 15. Frühe Anaphase der heterot. Teilung von Physosiphon carinatus. 
Abb. 16. a, b, c, Kernplatten der heterot. Teilung von Physosiphon Loddigesii LDL. 


So sehr ich mit SCHLECHTER (1926) darin übereinstimme, daß den Pleuro- 
thallideae dadurch, daß sie in ihrer Entwicklung eigene Wege gegangen 
sind, unter den Acranthae eine isolierte Stellung zukommt, so möchte 
ich sie nicht etwa als ursprünglichen Formenkreis an den Anfang ge- 
stellt wissen. Wie und wo sollte man sich ihren Anschluß an die Ophry- 
doideae oder die Polychondreae vorstellen? Vielmehr möchte ich mit 
Hiemer (1920) die Pleurothallideae als einen stark abgeleiteten Kreis be- 
trachten. Dann lassen sich auch das Auftreten des einen Polliniums inner- 
halb der Anthere und andere Besonderheiten gut erklären. Abgeleitet 
könnte man sie sich denken von den Liparideae, mit denen sie ja vieles ge- 
meinsam haben, die aber noch Pollinien ohne Caudicula, ferner noch die 
Vierzahl der Pollinien und nicht die Reduktion im vegetativen Habitus 
aufweisen. Möglich, wenn aber auch schon mit bedeutend weniger Be- 
rechtigung, wäre ferner eine Ableitung von den Laelieae. Als Ubergangs- 
glied müßte dann unter den Pleurothallideae die vierpollinige Gattung 
Octomeria dienen, die von verschiedenen Forschern ja auch in die Nähe 
der Laelieae gestellt worden ist. Ohne aber das SCHLECHTERsche System 
einer Korrektur unterziehen zu wollen, möchte ich diese Gedanken nur 
als Anregung einem Systematiker zur Entscheidung überlassen. 
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Subtribus 35. Liparideae. 
Die Hauptmerkmale dieser Gruppe habe ich schon bei Besprechung 
der vorigen skizziert. Wie erwähnt, befinden sich die vier, paarweise 
7 zusammenhaftenden Pollinien (Abb. 17) an einer 
breiten und kurzen Säule. Im Habitus sind die hier- 
hin gestellten Gattungen recht verschieden. Sämt- 
liche Übergänge von Pflanzen mit krautigen, unge- 
aida mi gliederten Blättern bis zu solchen mit typischen 
pre — von Micro. Pseudobulben und gegliederten, beinahe lederartigen 
stylis spec. Vergr. 55X. Blättern sind bekannt. Von den drei von mir unter- 
suchten Species aus zwei Gattungen kann ich über die chromosomalen 
Verhältnisse einer Angaben machen. Es handelt sich dabei um eine zur 


214. Gattung Microstylis L. C. Rion. 
gehérenden noch nicht bestimmten Species, die ich im September 1928 
im Berliner botanischen Garten fixierte. In den chromosomalen Verhält- 
nissen zeigte die Pflanze keinerlei Besonderheiten. In der frühen Meta- 

e phase der heterotypischen Teilung wurden mit groBer 

“onl, > Wahrscheinlichkeit n = 20 Chromosomen (Abb. 18) 
& Gym gezählt, deren kugelige Form an die Chromosomen 
%, von Stelis atropurpurea und deren mitunter etwas 
Abb. 18. Metaphase der Mierenförmig gebogene Stäbchengestalt an die der 
heterot. Teilung von Mi- Gattung Coelogyne der Coelogyneae erinnert. 
4e Aus den folgendenkleinen Gruppen der Calypsoeae, 
Collabieae und Adrorhizeae, die sich nur vereinzelt in Kultur befinden, 
konnte ich bisher kein Material erhalten. Daher will ich gleich auf die dar- 
auf folgende groBe 
39. Subtribus Coelogyneae 
näher eingehen. Nach Prrrzer steht sie den Liparideae, die aber noch 
anhangslose Pollinien besitzen, phylogenetisch nahe. Recht zahlreiche 
Vertreter dieser Gruppe befinden sich in Kultur. 

Die kraftig entwickelten Pseudobulben sind wie auch bei den Colla- 
bieae im Gegensatz zu denen der Laelieae stets heteroblastisch, die An- 
schwellung zur Luftknolle beschränkt sich also auf ein Internodium. 
Die meist zarten Blüten dieser Subtribus weisen beträchtliche Größen- 
unterschiede auf. Während die Sepalen recht gleichförmig ausgebildet 
sind, sind die beiden seitlichen Petalen oft schmal linealisch, und die 
Lippe in meist dreilappiger Ausbildung ist kräftig entwickelt. Die Säule 
zeigt mannigfaltige Gestalt, bei Coelogyne und Dendrochilum ist sie sehr 
schlank, bei letzterer Gattung häufig noch mit zwei Armen, den so- 
genannten Stelidien, versehen, bei Pholidota dagegen kurz und breit. 
Charakteristisch für den ganzen Formenkreis ist an der Säule das große 
schildförmige Klinandrium, das die Anthere von außen vollständig deckt. 
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234. Gattung. Coelogyne Lou. 

Diese Gattung, von der ungefähr 120 Species bekannt sind, ist vor 
allem in den Bergwäldern des Monsumgebietes von Ceylon bis Samoa 
zu Hause. 

Die in den Coelogyne-Bliiten häufig zu beobachtende braune Farbe 
ist durch einen leicht löslichen Farbstoff bedingt, also nicht durch eine 
Kombination von Anthocyan mit Chlorophyll. Auf die kleinen Unter- 
schiede von den anderen hierher gehörigen Gattungen wie auf die mannig- 
faltige Ausbildung der Blütenorgane will ich nicht näher eingehen. 

Die schlanke Anthere besitzt nur ein kurzes Filament, welches auf 
der Innenseite dicht unter der Spitze der Säule befestigt ist. In der An- 
ordnung und Ausbildung der beiden Pollenfächer innerhalb einer Theka 
finden wir, wie Abb. 19 zeigt, noch weitgehende Übereinstimmung mit 


SRE 


Abb. 19. Querschnitt durch die Anthere von Abb. 20. SA À, durch die Anthere von 
Coelogyne fimbriata LDL. Vergr. 25 x. conchoidea LDL. Vergr. 25 X. 
der einer typischen Angiospermentheka. Aber schon innerhalb der 
Gattung Coelogyne sind Differenzierungen, die in den folgenden Gat- 
tungen der Subtribus noch weiter gehen, ohne Schwierigkeiten zu er- 
kennen. Von der dem Ausgangspunkt dieser Orchideengruppe noch 
nahestehenden Coelogyne cristata schreibt HIRMER (1920): ‚Die beiden 
Pollinien jeder Theka sind annähernd gleich groB, ungefähr doppelt so 
tief als breit.“ Bei C. Mayeri und den von mir z. B. untersuchten C. 
fimbriata, C. fleruosa und C. fuliginosa findet sich in den obersten Quer- 
schnitten neben der Caudicula die Tapete verbreitert. In der Mitte der 
Anthere hat dann eine bei C. fimbriata erst angedeutete (Abb. 19), bei 
C. fuliginosa schon bedeutend ausgeprägtere Einbuchtung der Pollinien 
stattgefunden. Dabei bleibt an diesen Stellen die Verbreiterung der 
Tapete, die nur durch Vergrößerung der einzelnen Zellen zustande ge- 
kommen ist, erhalten. Das Extrem dieser Einbuchtung findet sich in der 
Gattung Pholidota (Abb. 20). In den unteren Querschnitten kann man 
beobachten, daß es dadurch, daß die Pollenfächer mehr und mehr die 
gebildete Bucht einschließen, in mehr oder weniger stark ausgeprägtem 
Maße zu einem Zusammenfließen der vier Fächer in der Anthere zu zwei 


kommt. 
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An den reifen Pollinien erkennt man bei allen Coelogynen sofort zwei 

Teile, einen dunkelgelben, der aus den eng aneinander gefiigten Pollen- 
tetraden besteht, und einen klebrigen, mitunter wachsartig durch- 
scheinenden, gelblich-weißen Caudicularteil. Während ich bei C. fim- 
briata, C. Massangeana und C. fuliginosa die Pollenmassen einander 
paarweise aufliegend fand, lagen bei C.fleruosa die Pollinien jeder 
Theka einander etwas schief seitlich an, so daB sie fast alle vier in einer 
Ebene zu liegen kamen. Die bei Coelogyne auftretenden Caudiculae be- 
stehen aus einer weichen kérnigen Masse, haben flache kreisbogen- 
förmige Gestalt und zeigen die Neigung, miteinander zusammenzu- 
fließen. 
Prrrzer (1907) hat ja bekanntlich die Gattung Coelogyne in 14 Sek- 
tionen aufgeteilt. Von den 11 von mir untersuchten Species dieser Gat- 
tung vermag ich über die chromosomalen Verhältnisse von drei Arten 
Angaben zu machen. Aus der 3. Sektion, den Fuliginosae, untersuchte 
ich mit Erfolg C. fimbriata Lor. und C. fuliginosa. Das Material fixierte 
ich an einem sonnigen Oktobersonntag 1928 um die Mittagsstunde in 
Lübeck in der schönen Orchideensammlung des Herrn JAGIETKA, dem 
ich für sein stets großes Entgegenkommen herzlichen Dank weiß. Trotz- 
dem mir nur einige Blüten zur Verfügung standen, fand ich in diesen 
sehr günstige Stadien. 

Coelogyne fimbriata LoL. ist eine häufig kultivierte, aus dem Hima- 
laya-Gebiet stammende Species. Nach den Untersuchungen von MüBrus 
weicht diese Art im Bau der Knollen und Laubblätter von den übrigen 
üntersuchten, untereinander sehr übereinstimmenden Coelogyne-Arten 
wesentlich ab. Der am Grunde mit einigen Hochblättern besetzte Blüten- 
schaft ist 1—2 blütig. SCHLECHTER (1915) beschreibt die Blütenfarbe tref- 
fend als „durchsichtig-grüngelb mit sepiabraun gezeichneter Lippe.‘ 

Innerhalb eines Polliniums fand ich hier sämtliche Zellen in Teilung 
und zwar nicht wie bei manchen anderen Orchideen ungefähr alles in 
demselben Stadium, sondern von der Prophase der heterotypen Teilung 
bis zu fast fertigen Tetraden waren sämtliche Teilungsschritte aufzu- 
finden. In den Diakinesen war die bei den meisten Orchideen übliche 
Parallellagerung der Geminipartner gut zu beobachten. In der Meta- 
phase und Anaphase der hetero- wie auch der homöotypischen Teilung 
zeigen die gut isoliert liegenden, keine auffallenderen Größenunter- 
schiede aufweisenden Chromosomen mehr oder weniger gut ausgebildete 
Stäbchenform mit abgerundeten Ecken (Abb. 21). In meiner ersten 
Veröffentlichung (Horrmann 1929) sprach ich die Vermutung aus, daß 
unter anderem auch für diese Species die Zellwandbildung nach dem 
Sukzedantyp vor sich gehe. Wie schon an anderer Stelle erwähnt, konnte 
ich neuerdings feststellen, daß, sofern es überhaupt nach der hetero- 
typischen Teilung zur Anlage einer Wand kommt, diese bald darauf 
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wieder aufgelést wird. DaB der simultane Zellwandbildungstyp auch 
fiir diese Species Giiltigkeit besitzt, ist aus Abb. 21 ersichtlich. 

Coelogyne fuliginosa Lou. ist ebenfalls am Himalaja, außerdem aber 
vor allem auf Java haufig. Im Habitus ist sie C. fimbriata gegeniiber 
kräftiger und größer. Der Blütenschaft trägt 2—3 bräunlich-gelbe, mit 
sepiabrauner Zeichnung auf der Lippe versehene Blüten. Zu weit ginge 
es, wollte ich auf die Beschreibung der Species näher eingehen. Erwähnt 
sei nur, daß sie in der Ausbildung der Lippe von der vorigen stark ab- 
weicht, in den chromosomalen Verhältnissen hingegen weitestgehende 
Übereinstimmung besteht. Die (hromosomen zeigen annähernd die- 
selbe Form, Größe und Art der Lagerung (Abb. 22). Der haploide Chro- 
mosomensatz beträgt ebenfalls 
n= 20. 

Coelogyne flexuosa RoOLFE 
(Ptychogyne flexuosa Prirz.) ist 
von PFITZER zu der kleinen, Coe- 
logyne nahestehenden Gattung 
Ptychogyne gestellt worden, von 
ScHLECHTER aber, wie ROLFE es 
urspriinglich getan hatte, mit 
Coelogyne wiedervereinigt wor- 
den. Nach PFrTZER umfaßt die 
ganze Gattung Ptychogyne nur 
zwei epiphytisch auf Java vor- Abb. 21. Abb. 23. 
kommende Arten. PrITzEer hat >». 21. Homöotypische Metaphase von Coelogyne 


oon : > fimbriata Lpt. — Abb. 22. Frühe Anaphase der 
ja immer dahin gestrebt, dieOr-  homôotyp. Teilung von Coelogyne fuliginosa LDL. 


chidaceen in möglichst viele, Abb. 23. ae von Coelogyne 
kleine Gattungen einzugliedern, 
während H. G. REICHENBACH in das andere Extrem verfällt und alle 
Arten in möglichst wenige, große Gattungen zu zentralisieren sucht. 
Im Habitus weicht diese Art von den beiden vorher beschriebenen 
stark ab. Der Blütenschaft trägt 10—20 nahezu rein weiße, mit blaß- 
gelben Flecken auf der Lippe versehene Blüten, ebenso ist die Gestalt 
der Lippe von den obigen verschieden. Im Bau der Pollinien leitet sie, 
wie wir sahen, zur Gattung Pholidota über. In den Chromosomenverhält- 
nissen tritt uns nichts Neues entgegen, so daß ich mich auf die Angabe 
der Haploidzahl n = 20 (Abb. 23) beschränken kann. Das Material von 
dieser Species verdanke ich wie so manches andere Herrn Dr. MANSFELD, 
Berlin-Dahlem, der mir auch die Fixierung an Ort und Stelle abnahm. 





237. Gattung. Dendrochilum Bu. 


Zu den ungefähr 130 bekannten schlanken epiphytischen Vertretern 
dieser Gattung, die auf den Philippinen und den Sunda-Inseln ihre 
Planta Bd. 10. 37 
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größte Ausbreitung erfahren hat, werden immer noch neue Arten ent- 
deckt. Habituell ist die Gattung von Coelogyne einmal durch die herab- 
hängenden, langen zweizeiligen Trauben mit den zierlichen Blüten, zum 
anderen durch die schon erwähnten, meist vorhandenen beiden Stelidien 
an der Säule gut zu unterscheiden. 

Von den sechs von mir untersuchten Arten gelang es mir nur bei 
Dendrochilum glumaceum Lou. (Platyclinis glumacea Bru.), die Chromo- 
somenzahl festzustellen. Nach Prrrzer, der diese Gattung in fünf 
Untergattungen aufgeteilt hat, gehört diese Species wie auch das von 
mir bearbeitete D. latifolium Lo. und D. uncatum Rous. f. zum 3. Sub- 
genus Platyclinis Prrrz. und unter diesem wieder zur 4. Series, den Dila- 
tata. BENTHAM (1881) hatte ursprünglich dieses Subgenus zur eigenen 
Genus Platyclinis erhoben, Oakes Amzs u. Prirzzr glaubten aber, was 
auch SCHLECHTER beibehält, nur ein Subgenus von Dendrochilum in ihr 

sehen zu dürfen. 


Bei Dendrochilum glumaceum 

LDL. sitzen die weißen sehr wohl- 

riechenden Blüten mit der grün- 

¢ gelben Lippe in dichten zweizei- 
r ligen Trauben. Im übrigen hat 
die Pflanze den beschriebenen 
Coelogyneae-Habitus. Das Mate- 


Pr ben is teat Me. rial stammt aus dem Berliner bo- 
LoL. Vergr. etwa 36x. tanischen Garten. 
pere pe pm — _ Inder Ausbildung der Anthere 
hat diese Species, wie Abb. 24 zeigt, 
ebenso wie D. latifolium und D. uncatum keinerlei Differenzierungen er- 
fahren. Ein Querschnitt durch eine Anthere (Abb. 24) gleicht dem von 
Coelogyne cristata (siehe HIRMER 1920, Abb. 72 und 73) weitgehend, mit 
dem einen Unterschied, daß die Pollenfächer von Dendrochilum mehr die 
Kreisform als die Ellipsenform jener zeigen. Auch in der Ausbildung der 
Chromosomen finden wir in Zahl und Form mit Coelogyne Uberein- 
stimmung (Abb. 25). Indessen sind diese wie auch die Pollenmutter- 
zellen kleiner als in der vorangegangenen Gattung. Während bei D. 
uncatum nur annähernd die Haploidzahl auf n — 20 geschätzt werden 
konnte, ohne daß ich sie irgendwie verwerten möchte, ließ sich für D. 
glumaceum diese Zahl genau feststellen. 

Die eine aus der Coelogyne nahestehenden Gattung Pleione D. Don. 
untersuchte Species lieferte keine karyologischen Ergebnisse, dagegen 
aber eine der vier bearbeiteten Arten der Gattung Pholidota, die unter 
den Coelogyneae als eine der höchst entwickelsten anzusehen ist. 
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244. Gattung. Pholidota Lpu. 

Von Coelogyne unterscheidet sich diese Gattung vor allem durch den 
am Grunde ausgehöhlten, meist, wie PFITZER es angibt, mit Zuckerwasser 
gefüllten Teil der Lippe, ferner die kurze, breite Säule und die langen, 
häufig an dünnen Stielen überhängenden Blütentrauben. Das Ver- 
breitungsgebiet der ungefähr 40 Arten umfassenden Gattung ist unge- 
fähr das gleiche wie das von Coelogyne und Dendrochilum. 

Mit Erfolg untersuchte ich die zur Sektion Ewpholidota BENTH. ge- 
hörige Pholidota conchoidea LoL., von der ich die Entwicklung der Blüten- 
trauben im Kieler botanischen Garten von Anfang Februar 1928, wo die 
ersten Archesporzellen angelegt waren, bis Ende Oktober 1928 verfolgte. 
Der lange zur Entwicklung der Blüten notwendige Zeitraum wird uns 
nicht verwundern, wenn wir an manche Oncidium-Species denken, deren 


Blütenschaft biszur Ent- 
faltung der Blüten mit- 
unter 1*/, Jahre braucht. 
Auf die besondere 
Ausgestaltung der Pol- 
lenfächer und die anden 
Stellen mit besonderer 
Klebrigkeit stark ver- * 
gréBerte Tapete bin ich 
bereits eingegangen. 
Aber auch in den chro- 
mosomalen Verhältnis- 


sen sind Abweichunge 
no Pr “A Abb. 26. Abb. 27. 


festzustellen. Die Sta- 41) 25, metaphase der heterot. Teilung von Pholidota con- 
dien bis zur Metaphase choidea Lot. — Abb. 27. Unregelmäßiges Wandern der Chromo- 


der heterotypischen Tei- “™° % die A der eterot. Teilung von 
lung, in der die Chromo- 

somen in den groBen Pollenmutterzellen isoliert liegen, zeigen durchaus 
noch den regelmäBigen Verlauf wie bei den meisten Orchideen. In der 
Gestalt weichen die Chromosomen von der uns von Coelogyne und Den- 
drochilum her gewohnten Form stark ab. Wie Abb. 26 erkennen läBt, 
sind sie größer, ellipsoidisch bis kugelig abgerundet, ohne die für jene 
beiden Gattungen typische Stabchenform zu zeigen. In Spindelansichten 
der Ana- und Telophase kann man häufig ein unregelmäßiges Wandern 
der Kernfäden an die Pole beobachten. So habe ich dieses für ein 
Chromosom in Abb. 27 wiederzugeben versucht. Es scheinen jedoch 
sämtliche Chromosomen mit in die Tochterkerne im richtigen Zahlen- 
verhältnis einbezogen zu werden; denn irgendwelche Unregelmäßigkeiten 
in der homöotypischen Teilung waren nicht festzustellen. In den Inter- 
kinesekernen alveolisierten die Chromosomen nicht allzu weit, sondern 

37* 
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behielten fast gänzlich ihre Gestalt bei, wenn auch durch die räumliche 
Lage der Kernfäden ein Auszählen des haploiden Chromosomensatzes 
nicht méglich war. 

Hiermit wollen wir die Subtribus Coelogyneae verlassen und kämen 
zu einer kleinen Subtribus, den Thunieae, deren systematische Stellung, 
auf die ich apäter zu sprechen komme, noch recht unklar ist. Da das 
wenige mir zur Verfügung stehende Material, bestehend aus einigen 
Wurzelspitzen von Thunia alba, keine Resultate lieferte, will ich gleich zu 
der großen, ausschließlich amerikanischen 


41. Subtribus. Laelieae 

übergehen. Von der folgenden Subtribus, den Ponereae, deren Wuchs 
Prrrzer als grasartig bezeichnet, unterscheiden sich die Laelieae haupt- 
sächlich durch das Fehlen des bei jenen stark ausgebildeten Säulenfußes. 
Auf die Divergenzentwicklungen innerhalb dieser Gruppe will ich nicht 
weiter eingehen. In der Ausbildung des Stammes finden wir sämtliche 
Übergänge von der heteroblastischen Pseudobulbe bis zum verlängerten 
vielblättrigen Stamm. Die Inflorescenz trägt einzelne oder gebüschelte 
Blüten, Trauben oder verzweigte, vielblütige Rispen. 

Zunächst wollen wir die große, ungefähr 750 Species umfassende 


259. Gattung Epidendrum L. 
behandeln. In der Vielgestaltigkeit im Habitus trifft alles, was für die 
Laelieae soeben allgemein gesagt wurde, speziell was die Ausbildung des 
Stammes betrifft, auch für diese Gattung zu. Statt der mitunter nicht 
ausgebildeten acranthen Inflorescenz werden pleuranthe Blütenstände 
entwickelt. Der Grundtyp der Inflorescenz ist hier die Traube, die aber 
durch Verzweigung zur Rispe oder durch Verkürzung zum Pseudo- 
büschel werden kann. Das Labellum ist meist bis hoch hinauf mit der 
Säule verwachsen. Für die Säule ist ferner ein bei vielen Arten vor- 
handenes Klinandrium charakteristisch. In der Ausbildung der Pol- 
linien können wir bei den Laelieae mindestens zwei Untergruppen unter- 
scheiden, bei der einen sind vier, bei der anderen durch Teilung der ur- 
sprünglich einheitlichen Pollenmasse in zwei Teilstücke acht Pollinien 
entwickelt. SCHLECHTER hat dieses Merkmal systematisch verwertet 
und teilt seine Laelieae in Quadripolliniata, Octopolliniata und Sexpol- 
liniata, in denen wir wohl eine aus den Octopolliniata entstandene Reduk- 
tionsform zu sehen haben, ein. Zu den ersten gehören vor allem die 
Gattungen Epidendrum, Diacriwm, Encyclia und Catileya, zu den 
zweiten in der Hauptsache Laelia, Schomburgkia, Brassavola und 
Sophronites, zu den letzten Leptotes. Die beiden Halbpollinien der 
Octopolliniata sind, wie man an Längsschnitten gut erkennen kann, am 
vorderen Ende der Anthere durch eine schmale Caudicula verbunden. 
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Die von mir auf den Bau der Pollenfächer hin untersuchten Species 
der Gattung Epidendrum, nämlich E. cochleatum, E. Linkianum, E. 
nocturnum und E. raniferum zeigten dieselbe Ausbildung, wie sie HIRMER 
für Encyclia adenocarpa, Epidendrum radicans und Cattleya Bowringiana 
beschrieben hat. Dieses ist um so weniger verwunderlich, als ja, wie 
jeder, der sich einmal mit der Systematik der Orchidaceen beschäftigt 
hat, weiß, es ungemein schwer ist, eine einigermaßen feste Grenze zwi- 
schen den Gattungen Epidendrum, Encyclia und Cattleya zu ziehen. 
Aufgefallen ist mir, wofür ich in der ganzen Literatur keine ähnliche 
Angabe finden konnte, daß bei den meisten von mir untersuchten, jetzt 
zur Gattung Epidendrum gerechneten Species wie E. Linkianum, E. 
fragrans und E. radiatum, durch die Fixierung mit Chloroform-Carnoy 
hervorgerufen, große gelbe Kristallmassen gebildet werden. Sie haben 
die Gestalt großer Kristallsphärite, wie man sie ähnlich im Winter bei 
den Eiskristallen an den Fen- 


sterscheiben beobachten kann. 0 
In der Flache nehmen sie häu- 
fig auf den Schnitten einen 
Raum von mehreren Zellen ein. 
Vielleicht ist es möglich, das 
Vorkommen dieser Inhalts- 


: one Abb. 28. Abb. 29. 
i der ’ 
stoffe bei de schwierigen Tren Abb. 28. Querschnitt durch den oberen Teil der Anthere 
nung der drei erwähnten Gat- von Epidendrum Linkianum. Vergr. 25 X. 
Abb.29. Querschnitt durch die Mitte einer Anthere 
tungen zu verwerten. Nunaber von Epidendrum Linkianum. Vergr. 25 X. 


zurück zum Bau der Pollinien ! 

Wie Abb. 29 zeigt, liegen bei E. Linkianum im hinteren Teil der An- 
there in jeder Theka zwei Pollinien und ihnen vorgelagert zwei Caudi- 
culae, die in den oberen Querschnitten (Abb. 28) noch nicht vorzufinden 
sind. In den unteren Querschnitten durch die Anthere dagegen kann 
man beobachten, daß die beiden Caudiculae durch Zusammenfassung 
der mächtig ausgebildeten Tapeten vereinigt sind. In den untersten 
Schnitten durch die Caudiculae findet man nur noch die gewaltigen Tape- 
tenmassen, deren Mächtigkeit bei einer Anzahl von Vertretern der Lae- 
lieae zum ersten Male nicht durch bloße Vergrößerung der Zellelemente, 
sondern durch Vielschichtigkeit zustande gekommen ist. Der einkernige 
Caudicularpollen zeigt derartig starke Degenerationserscheinungen, daß 
ich eine Weiterentwicklung in keinem meiner Präparate beobachten 
konnte. 

In den chromosomalen Verhältnissen unterscheiden sich die beiden 
untersuchten Gattungen Epidendrum und Cattleya in den erfolgreich be- 
arbeiteten Species kaum. 

Bei einigen dem Hamburger botanischen Garten entnommenen 
Knospen von Epidendrum Linkianum zeigte die älteste späte Diakinese- 
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stadien, bei denen n= 20 Chromosomen nicht schwer auszuzählen 
waren (Abb. 30). Bemerkenswert ist, daB innerhalb eines Polliniums 
immer ungefähr die gleichen Teilungsstadien angetroffen wurden. 
Epidendrum nocturnum Lou. dagegen zeigte einmal innerhalb eines 
Polliniumschnittes recht verschiedene Teilungsstadien, zum andern aber 
auch im Verlaufe der Schnitte fortschreitende Stadien, so daß eine bei 
so wenigem Material, wie mir doch häufig nur zur Verfügung stand, 
recht große Mannigfaltigkeit von Stadien und damit große Möglichkeit 
zur Ermittlung der Chromosomenzahl gegeben war. In der Metaphase 
der heterotypischen Teilung zählte ich n = 20 mehr oder weniger ab- 
gerundete Chromosomen, wie Abb. 31 zeigt. In den Spindelansichten 
der Anaphase ist häufig eine ungleichmäßige Wanderung an die Pole zu 
beobachten. Das Material stammt ebenfalls aus dem schönen Epiden- 





Abb. 30. Abb. 31. Abb. 32. 
Abb. 30. Späte Diakinese von Epidendrum Linkianum. — Abb. 31. Metaphase der het erot. Teilung 
von Epidendrum nocturnum LDL. — Abb. 32. Frühe Anaphase der heterot. Teilung von Epiden- 
drum raniferum LDL. 


drum-Sortiment des Hamburger botanischen Gartens, wo ich es im Sep- 
tember 1928 fixierte. 

Gleichfalls verdanke ich Herrn Prof. WinkLER-Hamberg das im 
September 1928 in seinem Garten eingelegte schöne Material von Epiden- 
drum raniferum Lpu., das mir die von allen untersuchten Laelieae bei 
weitem schönsten Präparate lieferte. Ich fixierte von dieser aus Brasi- 
lien stammenden Art in Hamburg zwei Blütentrauben, die eine mit 
sieben, die andere mit fünf der grünen, innen mehr gelblichen mit pur- 
purnen Flecken versehenen Blüten. In den chromosomalen Verhält- 
nissen gleicht die Art so den vorangehend beschriebenen, daß ich mich 
darauf beschränken kann, den haploiden Satz von n = 20 ellipsoidischen 
bis kugeligen, gut isoliert liegenden Chromosomen anzugeben (Abb. 32). 

Die Untersuchung von Wurzelmaterial aus der Gruppe der Laelieaz 
ist wenig lohnend. Da das Wachstum der Luftwurzeln relativ gering ist, 
findet man dementsprechend wenig Teilungen, in denen die schätzungs- 
weise etwa 40 kleinen stabchenférmigen bis kugeligen Chromosomen dicht 
beieinanderliegen und teilweise verklumpt sind. Die einwandfreie Verifi- 
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zierung der Diploidzahl ist mir bei allen 54 untersuchten Stammformen 
der Laelieae in keinem Falle gelungen. Wenn man dabei bedenkt, wie 
sehr die wertvollen Pflanzen dieser Gruppe durch die teilweise Ent- 
nahme ihrer wenigen Wurzeln geschädigt werden, so ist es verständlich, 
wenn ich mich entschloB, diese dém Werte der Schadigung so wenig ent- 
sprechenden Erfolg bringenden Fixierungen einzustellen. Was aber die 
Bliiten anbetrifft, so bringen gerade zahlreiche Vertreter dieser Sub- 
tribus jene schénen groBen, so wertvollen Blumen hervor. Erinnert sei 
an die Gattung Cattleya und Laelia und die vielen Kreuzungen zwischen 
ihnen. Von diesen standen mir int der Regel aber nur ein bis drei Blüten 
zur Verfügung. Auf Grund sorgfältiger Beobachtungen gelang es mir 
schließlich, die Größe der Knospen, in der die Reduktionsteilung statt- 
findet, ziemlich genau festzustellen. 


267. Gattung. Cattleya Lou. 
Die kräftigen Stämme der Vertreter dieser Gattung zeigen mannig- 
faltige Ausbildung der Pseudobulben und tragen ein bis zwei, seltener 
drei derbe elliptische Blätter. Die Inflorescenz, die eine mehr oder 








Abb. 33. Schnitt durch eine Koospe von Cattleya Trianae RoHB. f., Blütenblätter wegpräpariert. 
T Tapetum. Vergr. 15 x. 


weniger reichblumige Traube ist oder aber nur eine einzelne Blume tragt, 
bricht acranth aus einer eigenartigen flachen Scheide hervor. Auffallend 
an der Blüte ist besonders die üppig entwickelte, häufig lebhaft gefärbte 
Lippe, welche die lange, oben verbreiterte Columna tütenartig umfaßt. 
Die Ausbildung der Anthere und der Pollinien gleicht weitgehend der 
von Epidendrum und Encyclia. Cattleya Trianae Rous. f. (Cattleya 
labiata Lov. var. Trianae) (Abb. 33) zeigt das auf der Innenseite der 
Caudiculae mächtig entwickelte, mehrschichtige Tapetum, aber auch, 
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daß es bei dieser Species in keinem Teile der Anthere zu einer Vereinigung 
der Caudiculae durch Zusammenfassung der beiden Tapetengewebe ge- 
kommen ist. Eine seltsame, anomale Erscheinung konnte ich bei der 
einzigen mir zur Verfügung stehenden Knospe dieser Art beobachten. 
Wie Abb. 33 zeigt, kommt es hier zu einer mir von keiner anderen Species 
der Monandrae her bekannten Ausbildung einer zweiten Anthere, und 
zwar ist, wahrscheinlich aus Platzmangel, nur die eine Theka entwickelt, 
während statt der zweiten ein unförmiges steriles Gewebe den noch zur 
Verfügung stehenden Raum ausfüllt. Der Lage nach befindet sich die 
zweite Anthere ungefähr senkrecht zur ersten. Sie könnte daher dem 
rechten hier zur Ausbildung gekommenen der beiden Monandrae- 
Staminodien entsprechen. Dieses läßt sich jedoch mit Bestimmtheit aus 
Untersuchung an einer Blüte nicht sagen, zumal diese sich zur Zeit 

er Fixierung in einem Stadium befand, wo die Inflorescenz gerade aus 


der Scheide brach. Interessant wäre 
die Feststellung, ob bei ©. Trianae 
oder anderen Arten solche Ausnah- 
men häufiger vorkommen. Mein Ma- 
terial verdanke ich wie das meiste der 
Laelien und Cattleyen Herrn S00DE, 
dem Direktor der OrchideengroBgärt- 
nerei Beyrodt in Berlin-Marienfelde. 


a. zu Es ist dieses der zweite Fall, wo an ei- 

nt a. | madi ner aus diesem Betriebe stammenden 

m = Ballen Du due hetero Teilung Orchidee eine gänzlich von der Norm 

abweichende Ausbildung eines Or- 

gans beschrieben werden konnte. Im ersten Fall handelt es sich um die 

von ScHLECHTER (1915) dort beobachtete Entwicklung einer pelorialen 
Blüte von Phragmopedilum Sedeni Prrrz. 

In der Entwicklung der Chromosomen schlieBt sich Cattleya Trianae 
eng an die uns von Epidendrum her bekannten Vorgänge an. Auffallend 
ist, daß hier lange nicht alle Pollenmutterzellen zugleich, wie es doch 
bei den meisten der untersuchten Orchideen der Fall ist, sich in Teilung 
befinden. Dasselbe fiel mir schon bei Epidendrum raniferum, wenn auch 
lange nicht in so starkem Maße, auf. In Abb. 34 finden wir die Chromo- 
somen stäbchenförmig; die Kernwand ist gerade im Begriff, sich auf- 
zulösen. In Abb. 35 finden wir dagegen die Chromosomen in der frühen 
Anaphase in der Gestalt schön abgerundet, wie es uns von der Gattung 
Epidendrum her bekannt ist, vor. Aus beiden Abbildungen geht die 
Chromosomenhaploidzahl n = 20 hervor. 

In der von mir im April 1928 in Berlin-Dahlem fixierten schönen 
dreifachen Kreuzung Laeliocattleya Canhamiana (L. purpurata LDL. x C. 
Mossiae Hook. [C. labiata Lx. var. Mossiae] x Laelia tenebrosa ROLFE 
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superba) finden sich nach Aussage der Kultivateure alle Vorzüge der 
Eltern vererbt. Laelia purpurata wird mit ihren bis 24 cm groBen pracht- 
vollen Blumen von Hzrxa (1914) als ,,Kénigin der Gattung“ bezeichnet. 
Sie hat weiße, mitunter rosa angehauchte Sepalen und Petalen, die große 
Lippe dagegen ist tiefpurpurfarben. Die Trauben tragen mitunter bis 
10 jener groBen Blumen. Die Pflanze ist im siidlichen Brasilien zu Hause 
und wird dort nicht selten auf Bäumen in gewaltigen Nestern angetroffen. 
An Schénheit steht ihr der zweite aus Venezuela stammende Elter der 
ersten Kreuzung, C. Mossiae, nicht nach. Der Bastard Lc. Canhamiana 
selbst gleicht im Habitus mehr L. purpurata. Laelia tenebrosa superba, 
eine ebenfalls sehr schöne Species, zeigt schmale, gewellte, gelbbraune 
Sepalen und Petalen und eine weiße bis hell rosenrote Lippe, die dunkel- 
purpurrote Adern und eine ebenso gefärbte Schlundöffnung besitzt. Der 
aus den beiden letzten Formen hervorgegangene Bastard Lc. Canha- 
miana X L. tenebrosa superba stellt eine Intermediärform zwischen bei- 
den dar. 


Was die Kreuzung nach 
ihrer interessanten äußeren 
Ausbildung und ihrer Zu- 
sammensetzung verspricht, 
hält sie cytologisch ganz 
und gar nicht. Die Reduk- 


tionsteilung verläuft voll- A DR en 
a ff à: Abb. 36 und Abb. 37. Frühe Anaphase der heterot. Teilung 
ständig normal, nichts von von Le. Canhamiana X L. tenebrosa su 


ıperba, 
den seltsamen Befunden Abb. 36. Teilstücke eines univalenten Chromosoms zeigend. 


der Gattungsbastarde aus anderen Pflanzenfamilien ist zu beobachten, 
so daß sich unwillkürlich einem der Verdacht aufdrängt, daß wir hier 
den Gattungsbegriff, wie auch verschiedene Forscher annehmen, aus 
Zweckmäßigkeitsgründen gar zu eng gefaßt haben, und daß es sich 
um relativ nahverwandte Arten einer Gattung handle. Die Chromoso- 
men sind kleiner als bei der vorangehenden besprochenen Cattleya-Spe- 
cies, mehr oder weniger stäbchenförmig, ellipsoidisch oder kugelig, wie 
aus Abb. 36 und 37 ersichtlich ist. Die Haploidzahl ist wie bei allen an- 
deren in die Nähe dieser Kreuzung gehörigen Gattungen n= 20. In 
einem Falle (Abb. 36) zählte ich n = 21 Chromosomen, wobei allerdings 
zwei benachbart in der Polplatte liegende Chromosomen nur Teilstücke 
eines Kernfadens zu sein scheinen. 

Damit wollen wir die Laelieae verlassen und unter Auslassung der 
kleinen Subtribus Ponereae, von der alle vier, mir allerdings nur in 
geringer Menge zur Verfügung stehenden untersuchten Arten keine 
chromosomalen Resultate lieferten, übergehen zu der großen 
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43. Subtribus Dendrobieae. 

Wie die Laelieae so haben auch die Dendrobieae in der Ausbildung der 
Organe bei den einzelnen Gattungen die verschiedensten Wege ein- 
geschlagen. Charakteristisch fiir den ganzen Verwandtschaftskreis ist 
die kurze, breite, kapuzenartige, vorn abgestumpfte, einem niedrigen 
Klinandrium aufsitzende Anthere. Diese zeigt bei Dendrobium vier, bei 
Eria und deren nächsten Verwandten acht Pollinien. Da statt der 
acranthen Inflorescenz häufig in dieser Subtribus eine pleuranthe zur 
Ausbildung kommt und damit ein in der Orchideensystematik wertvolles 
Merkmal wertlos wird, finden sich bei den einzelnen Forschern über die 
systematische Stellung der Dendrobieae stark abweichende Ansichten. 
Prrrzer hält sie den Bulbophylleae für nahestehend, LINDLEY vereinigt 
sie sogar mit diesen zu seinen ,,Dendrobidae“, was BENTHAM u. HOOKER 
mit in die ,,Genera plantarum“ übernommen haben. ScHLECHTER hält 
dagegen umgekehrt die Ausbildung der acranthen Inflorescenz, wie sie 
die Gattung Cadetia GauD. und manche Sektionen von Dendrobium und 
Eria noch durchweg zeigen, für das Ursprüngliche und stellt sie daher im 
Gegensatz zu LINDLEY und PFITZER zu den Acranthae. Wie wir aus dem 
folgenden sehen werden, läßt sich leider auf Grund der karyologischen 
Ergebnisse hierzu nicht Stellung nehmen. Meines Erachtens läßt sich 
aber schon allein aus der primitiven Ausbildung der Pollinien heraus 
gegenüber der komplizierten bei den Laelieae diese bei den Acranthae 
von SCHLECHTER ihnen eingeräumte Stellung nicht verteidigen. Während 
die Gattung Eria in der Ausbildung von acht Halbpollinien eine als 
Höherentwicklung anzusprechende Differenzierung zeigt, verhalten sich 
alle von mir bearbeiteten Dendrobium-Arten in ihrem primitiven Pol- 
linienbau gleichförmig. 

296. Gattung Dendrobium Sw. 

Die ungefähr 900 Arten umfassende Gattung ist als durchaus poly- 
morph anzusprechen. Ihr von Ceylon und Japan bis zu den Samoa- und 
Tonga-Inseln reichendes Verbreitungsgebiet ist recht groß und weist an 
den Stellen, die den vollen Anprall des Südwestmonsuns genießen und 
die größte Regenmenge der Welt haben, wie Prirzzr berichtet, die 
stärkste Besiedlung auf. Die Stämme der Dendrobien sind mit wenigen 
Ausnahmen heteroblastisch entwickelt. Die meist geruchlosen Blüten 
zeigen einen starken Säulenfuß und ein durch Vereinigung der seitlichen 
Sepalen mit diesem gebildetes Mentum. Die Blütezeit der meisten Arten 
ist kurz oder sogar sehr kurz. Die Pollenmassen fallen leicht aus der 
Anthere heraus, und eine Befruchtung findet daher nur selten statt. 
FrrzGERALD gibt an, daß von 4200 Blüten von D. speciosum nur 7, von 
9000 Blüten von D. Hilli nur 9 Fruchtkapseln brachten. Die von 
mir auf den Pollinienbau hin untersuchten Arten Dend. chrysotoxum, 
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D. densiflorum, D. Loddigesii (Abb. 38), D. nobile, D. thyrsiflorum und 
D. ventricosum zeigen im Querschnitt durch eine Theka zwei länglich 
ovale, kaum klebrige Pollenfächer, die also einer Übertragung durch 
besuchende Insekten wenig angepaBt sind. Das Tapetum ist ein durch- 
gehend einschichtiges, ausgesprochenes Sekretionstapetum. In den 
anhangslosen Pollinien haben wir es also mit einer primitiven Ausbildung 
im Gegensatz zu den vorangehend besprochenen Gruppen zu tun. Eine 
Form, die, wie Prrrzer schreibt, ‚in schwache Caudiculae auslaufende 
Pollinien‘‘ besitzt, hat sich nicht unter meinem 

Material befunden. Da diese groBe Gattung © 

, mit all den Hilfsmitteln zum Kampfe des Da- 

seins schlecht ausgestattet“‘ ist, so ist manche 

wenig gesammelte, vor einigen Jahrzehnten 

noch als ,,common“ angefiihrte Art heute schon 

zur Seltenheit geworden. 

Von den 20 von mir fixierten Dendrobien- p.38. Querschnitt durch eine 
Arten kann ich für 5 die Chromosomenzahl an- Theka von De Loddi- 
geben. Bis auf einen Fall liegen die Verhält- a 
nisse vollkommen in der uns von den vorangegangenen Gruppen her 
bekannten Art. 

Das Material von Dendrobium chrysotoxum LDL. erhielt ich von Herrn 
BoHLMANN-Wandsbek. Diese Species gehört zum 
1. Subgenus Eudendrobium KRÂNZL. und bei die- 
sem wieder zur 6. Sektion Chrysotoxa. Die Hei- 
mat der Pflanze ist Burma. 

Die Potlenmutterzellen liegen fast lose im 
Pollenfach und zeigen in den Diakinesestadien 
gut die parallele Lagerung der Geminipartner und 
in der frühen Anaphase der ersten Teilung n = 20 
fast kugelige, gut isoliert liegende Chromosomen 
(Abb. 39). Charakteristisch für diese Species ist 41), 59 Frühe Anaphase der 
die Neigung zweier Chromosomen, miteinander heterot. Teilung von Dendro- 
zu verschmelzen, so daß ich zuerst irrtümlicher- a 
weise zur Haploidzahl n = 19 kam, die ich aber wieder nach eingehen- 
dem Studium der Präparate aufgeben muBte. 

Nahestehend und zur gleichen Sektion gehörig ist die aus dem 
Himalaja-Gebiet stammende, im Kieler botanischen Garten fixierte 
Species D. thyrsiflorum Roms. f. Diese Art betrachtet man heute ziem- 
lich allgemein nur noch als eine schlanker wüchsige Subspecies vor. D. 
densiflorum Wa. In der Ausbildung der Blüten gleichen sich beide voll- 
ständig. Im Gegensatz zu D. chrysotorum liegen die Pollenmutterzellen 
hier in dichtem parenchymatischem Verbande. Auch die Verklumpung 
zweier Chromosomen ist nicht zu beobachten, dagegen sind die Chromo- 
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somen mehr elliptisch und etwas kleiner. Die Haploidzahl ist ebenfalls 
n = 20, wie Abb. 40 zeigt. 

Zur 1. Section Nobilia der Eudendrobia gehört das farbenfreudige aus 
Burma und Assam stammende D. Wardianum Warn. var. giganteum 
WıLıams u. Moore. An Wurzelmaterial, das aus dem botanischen 
Garten in Berlin-Dahlem stammt, konnte ich 2 n — 40 sehr gut isoliert 
liegende, mitunter etwas gebogene Stäbchenchromosomen auszählen 
(Abb. 41). 

Anders liegen indessen die Verhältnisse bei der ebenfalls zur Section 
Nobilia gehörigen Species D. nobile LL. Diese zahlreiche seitliche, fast 
sitzende, zweiblumige Inflorescenzen hervorbringende Art wad von allen 
Pflanzensammlern für das östliche China als ‚common‘ angegeben. 
Auch hier untersuchte ich Wurzelspitzen, die ich bei Beyrodt-Marienfelde 
fixierte. Die Diploidzahl ist jedoch nicht, wie vielleicht erwartet werden 


SIE 


Abb. 40. M 41. Abb. 42. Abb. 43. 
Abb. 40. Metaphase der heterot. Teilung von Dendrobium thyrsiflorum Roms. f. — Abb. 41. Kern- 
platte aus der Wurzelspitze von Dendrobium Wardianum WARN. var. giganteum WILL. und MOORE. 
— Abb. 42. Sich zur Kernplatte anordnende Chromosomen aus der Wurzelspitze von Dendrobium 
nobile LDL. Vergr. etwa 2200 X. — Abb. 43. Metaphase der heterot. Teilung von Dendrobium in- 

undibalum LDL. 

konnte, 2n = 40; ich zählte vielmehr in meinen Präparaten nur 2 n = 
etwa 20 Chromosomen. Es tritt hier also wahrscheinlich eine Verringe- 
rung des Chromosomensatzes auf die Hälfte ein, ein Fall, wie er uns 
später bei Oncidium bicallosum noch einmal begegnen wird. In den Kern- 
platten erscheinen die Uhromosomen als mehr oder weniger ungleiche, 
etwas gebogene, lange Stäbchen, während in den der Metaphase vorauf- 
gehenden Stadien die Unterschiede in Form und Größe noch auffallender 
sind, wie Abb. 42 zu veranschaulichen sucht. 

Als letzte der untersuchten Dendrobium-Arten möchte ich Dendro- 
bium infundibulum LoL., das zum 2. Subgenus Nigrohirsuta Low. gehört, 
erwähnen. Das Material stammt aus dem botanischen Garten in Berlin- 
Dahlem. Auch hier verläuft die Reduktionsteilung normal. In der Meta- 
und Anaphase der heterotypischen Teilung zählte ich n — 20 ovale bis 
kugelige Chromosomen (Abb. 43). 

Hiermit wollen wir die Dendrobieae verlassen und unter Auslassung 
der Glomereae und Podochileae, von denen ich kein Material untersuchen 
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konnte, übergehen zur letzten der ScHLEcHTERschen acranthen Gruppen, 
der 


46. Subtribus Polystachyeae. 


Nach Prrrzer nähert sich diese Subtribus zusammen mit den Po- 
dochileae seinen Neottiinae, die den Polychondreae SCHLECHTERs ent- 
sprächen, wenn man dessen Sobralieae und Bletilleae ausschlösse. Mit 
den Podochileae haben die Polystachyeae die Ausbildung einer Kleb- 
scheibe gemeinsam. Die Gruppe ist in der alten wie auch in der neuen 
Welt beheimatet. 


322. Gattung Polystachya Juss. 


Das Hauptmerkmal der Gattung ist das stark ausgebildete Kinn. 
Der Stipes ist schwach und oft undeutlich entwickelt. In den Antheren 
werden zwei fast runde Pollenfächer angelegt. Bei verschiedenen Arten 
sind diese zweispaltig oder auch in zwei getrennte Pollinienstiicke auf- 
geteilt, wovon dann das innere bedeutend kleiner ist (Abb. 44). Das Ta- 


petum ist durchgehend ein- 
schichtig. 
Von der Gattung Polysta- 
chya, die PritzER mit 40, 
ScHLECHTER mit 90 Species 
angibt, untersuchte ich 4 Ar- 
ten, wobei ich von Polystachia Abb, 45. 


ISD fähreChro- 4%». Querschaitte in verschiedener Hôhe durch eine 

Tes dE at wer Ab. Frühe Anaphase der heterot. Teilung von Poly. 
4 s stachia polychaete. Vergr. 2200 X. 

mag. In der Synapsis schwillt 
hier der Kern ungemein an. In den groBen Zellen treten im Verlauf der 
Schnitte durch die Anthere fortschreitende Teilungsstadien auf. In der 
Metaphase der heterotypen Teilung zahlte ich etwa 20 langliche bis runde 
Chromosomen (Abb. 45). Die Spindeln sind sehr schmal, die großen Zel- 
len relativ plasmaarm. In den Diadenkernen findet eine weitgehende 
Alveolisierung der Chromosomen statt. Die homöotypen Kernplatten 
sind zum Auszählen hier wenig geeignet. 

Damit möchte ich die Besprechung der ersten größeren Series Acran- 
thae der Kerosphaereae beenden und übergehen zu der zweiten noch 
größeren, die nach dem ScHLEcHTERschen System (1926) allein 284 Gat- 
tungen von den 610 der ganzen Familie umfaßt, der 


Series B. Pleuranthae, 
also den Formenkreisen, die durchweg laterale Blütenstände hervor- 
bringen. Wie schon erwähnt, werden sie nach dem Rhizombau in zwei 
Subseries, die Sympodiales und die Monopodiales, eingeteilt. 
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Subseries a. Sympodiales. 


Aus der von SCHLECHTER an den Anfang gestellten Subtribus Coral- 
lorhizeae konnte ich mir bisher kein Material beschaffen. Aus der auf 


diese folgenden 

48. Subtribus Phajeae 
erhielt ich neben Material aus anderen hierher gehérigen Gattungen, 
welches sich aber nicht im geeigneten Entwicklungsstadium befand, 
aus dem Berliner botanischen Garten zwei Bliiten der zur 


332. Gattung Calanthe R. Br. 
gehörenden Calanthe vestita Lou. var. Regnieri Vurron. (Calanthe Reg- 
nieri Rous. f.). Diese aus Cochinchina stammende Varietät besitzt gegen- 
über der Stammform längere Pseudobulben, kleinere Blüten mit rosa- 
roter Lippe und einem dunkelpurpurnen Fleck im Schlunde, während 
die Lippe der Stammform tief geteilt vierlappig und 
y weiB bis kremeweiB, am Grunde orangegelb gezeich- 
a net ist. 
Abb. 46. Homéotyp. Meta- Die Anthere mit den schlank keulenférmigen 
a vestita Pollinien zeigt große Ähnlichkeit mit der der Gat- 
tung Laelia. Auch hier findet sich eine Aufteilung 
jedes Polliniums in zwei Halbpollinien; dagegen bestehen aber in der 
Anheftung dieser an die dazugehörige Caudicula Unterschiede. 

Eine der beiden mir zur Verfügung stehenden Blüten zeigte homöo- 
typische Teilungsstadien, die keinerlei Unregelmäßigkeiten aufwiesen. 
Auch hier konnte als Chromosomenhaploidzahl die uns bei den Acranthae 
so häufig begegnete Zahl n — 20 festgestellt werden. Die Chromosomen 
sind, wie Abb. 46 zeigt, stäbehenförmig und weisen häufig eine paar- 
weise Lagerung auf. 

Aus der folgenden 


50. Subtribus Bulbophylleae 
wurden verschiedene Vertreter auf die Ausbildung der Pollinien hin 
untersucht. Diese Gruppe, deren Specieszahl wohl 1000 Arten über- 
steigt, hat mit den Dendrobieae vieles gemeinsam, was auf eine gleiche 
Abstammung schließen lassen könnte. Die Hauptunterschiede zwischen 
beiden beruhen darauf, daß die Dendrobieae nur mitunter eine pleu- 
ranthe Inflorescenz entwickeln, und diese auf der eingliedrigen Knolle 
steht, die Bulbophylleae dagegen stets einen pleuranthen Blütenstand 
hervorbringen, und dieser meist dem Grunde der Pseudobulbe entspringt, 
ferner die Stämme der ersteren meist homoblastische, die der letzteren 
heteroblastische Scheinknollen tragen. Die Pollinien dieser Gruppe sind 
wie die der Dendrobieae noch recht primitiv entwickelt. Zum Unter- 
schied ist hier jedoch das innere Pollinium einer Theka immer kleiner 
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als das äußere. HIRMER (1920) glaubt hierin vielleicht, ,,den ersten Schritt 
eines Reduktionsvorganges“ sehen zu dürfen, ,,der in einer anderen Gruppe 
bis zum völligen Verlust einer der beiden Pollinien einer Theka geführt 
hat“. Bei der Mehrzahl der 16 hieraufhin untersuchten Arten aus der 


346. Gattung Bulbophyllum Tuov. 

und der folgenden Cirrhopetalum Lou. konnte ich denselben Grad der 
Diminution des inneren Polliniums einer Theka, wie es Hırmer (1920) 
in Abb. 22 für B. crassipes Hook. abbildet, beobachten. Außerdem fand 
ich aber Arten wie B. dahlemense und B. falcatum Lot. (Abb. 47), bei denen 
die Reduktion bedeutend weiter gegangen war, und schließlich entdeckte 
ich in B. gibbosum var. robustum eine Species, bei der 
es zum völligen Verlust des inneren Polliniums der 
Theka gekommen war. Wenn auch mein Material 
von dieser Species sehr jung war, die Pollenmutter- 
zellen des einzigen Pollenfaches befanden sich erst in 
der Synapsis, so ist die Annahme, das fehlende Pol- _ > bu vu pe 
lenfach hätte sich später vielleicht noch entwickeln lum falcatum ion 
können, gänzlich ausgeschlossen. Auf jeden Fall ist x 
die Reduktion der Pollenfächer bei den Bulbophylleen weiter fortgeschrit- 
ten, als es nach den Hirmerschen Untersuchungen den Anschein hatte. 

Eine der von mir untersuchten Species, B. saurocephalum, weicht 
vollkommen von der Norm ab. Die Anthere ist für die meist kleinen 
Bulbophyllum-Blüten ungewöhnlich groß und zeigt in den Pollinien eine 
Aufteilung in acht Halbpollinien, die wir bei den 
dieser Subtribus verwandten Ridleyelleae übrigens 
auch finden, ferner Caudiculae mit mächtigem mehr- 
schichtigen Tapetum, also alles Anzeichen, die eher 
auf eine Species aus der Gruppe der Phajeae oder 
noch eher auf eine der Laelieae schließen ließen. Da 
ich über die Art in der Literatur keine näheren 
Angaben fand, meine Untersuchungen an den Pol- bad ie 
linien im Gegensatz zu den nur vier Species umfas- neterot. Teilung von Bulbo- 
senden von HIRMER mannigfaltigere Ausbildung der ?Fyllum saurocephalum. 
Pollenfächer zeigten, schließlich aber die Gattung Bulbophyllum noch 
mancherlei heteromorphe Elemente beherbergt und einer genaueren Auf- 
teilung bedarf, so wäre es verfehlt, ohne weiteres an ein bei der Fixie- 
rung unterlaufenes Versehen glauben zu wollen. Doch will ich diese 
Pflanze bei der nächsten Blüteperiode auf diese so abweichenden Aus- 
bildungen hin nachuntersuchen. 

Die Reduktionsteilung verläuft völlig regelmäßig. In der Meta- und 
Anaphase der heterotypischen Teilung lassen sich unschwer n = 20 
ovale Stäbchenchromosomen auszählen (Abb. 48). 


0 
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Aus dem botanischen Garten in Berlin-Dahlem erhielt ich ebenfalls 
Material von dem schon erwähnten B. dahlemense. Hier lieB sich fest- 
stellen, daB die Teilungsstadien in dem inneren Pollenfach der Theka 
lange nicht so weit wie in dem äuBeren vorgeschritten waren. Innerhalb 
eines Schnittes durch solch ein äußeres Pollinium zeigte sich die auch bei 
einigen anderen Orchideen beobachtete Erscheinung, daB plôtzlich von 
einer bestimmten, scharf umrissenen Stelle im Pollinium an die Art der 
Teilungen sprunghaft wechselt. In dem den Antherenriicken zugekehrten 
Teile fand ich Prophasen, in dem der Vorderseite zugewandten Teile 
Meta- und Anaphasen. Leider waren diese derartig ungiinstig getroffen 
und verklumpt, daß ich über die Chromosomenzah! keine bestimmten 
Angaben zu machen vermag. 

Damit wollen wir diese Gruppe verlassen und unter Uberspringen der 
den Bulbophylleae nahestehenden Genyorchideae und der sehr kleinen 
Subtribus Eulophidieae wie auch der Subtribus Cyriopodieae, die sich 
beide phylogenetisch wahrscheinlich an die Phajeae anschlieBen, zu der 


54. Subtribus Cymbidieae, 
die nach Prrrzer mehr Ähnlichkeit mit den Bulbophylleae, nach BENT- 
HAM und SCHLECHTER mit den Cyriopodieae zeigen, übergehen. Mit 
diesen haben sie die homoblastische Pseudobulbe, mit jenen auch die 
duplicative Knospenanlage gemeinsam. In ihrer Verbreitung ist die 
Gruppe durchaus altweltlich. 
Aus der ungefähr 50 Species umfassenden 


369. Gattung Cymbidium Sw., 
die von Indien über den ganzen Inselgürtel bis nach Australien vor- 
kommt, bearbeitete ich erfolgreich C. Lowianum Rous. f. 

Mein Material stammt ans dem Orchideenhaus des Herrn PETER- 
MANN-Kiel, dem ich für sein häufiges Überlassen von Material herzlichen 
Dank weiß. Von Januar bis März 1929 fixierte ich verschiedentlich junge 
Knospen der 8—15 Blüten tragenden Inflorescenzen. Die Reduktions- 
teilung setzte in einem unerwartet frühen Stadium ein, da mir aber die 
starken und in diesem Jahre besonders reichlich blühenden Pflanzen 
dieser schönen Sammlung zur Verfügung standen, gelang es mir, die 
geeigneten Stadien durch Vorproben nach der Herrzschen Methode (1926) 
herauszufinden. 

Die Ausbildung der knorpeligen Pollinien der zu dieser wie auch der 
folgenden Subtriben gehörigen Arten ist ziemlich gleichartig. Charak- 
teristisch ist die immer mehr stattfindende Vereinigung der beiden 
Pollenfächer einer Theka. Diese wird zunächst durch eine Brücke von 
Tapetengewebe erreicht, das in den differenzierteren Gruppen an der 
Rückenseite der Anthere von sporogenem Gewebe ersetzt wird. Ferner 
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kommt es in bei den einzelnen Subtriben verschieden stark ausgeprägtem 
Maße in der Mitte der Theken zu einer Umbiegung der Anthere. Mit 
Ausnahme der Cyrtopodieae haben diese Verhältnisse bei Cymbidium ihre 
extremale Ausbildung erfahren, die im Grundtyp den Mazillarieae, 
Lycastieae, Zygopetaleae, Cymbidieae und Cyrtopodieae gemeinsam ist. 
Eingehend und erschépfend behandelt finden wir diese Verhältnisse in 
den Untersuchungen von Hirmer (1920). Da ich in meinen Präparaten 
keine Abweichungen von seinen Beobachtungen festgestellt habe, unser 
Material sich noch dazu in den meisten Arten fortan deckt, verweise ich 
von hier ab fiir diese und die folgenden Gruppen auf die Arbeit von 
HiıRMmER, die die organographischen Momente in hervorragender Weise 
geklärt hat. 

Die anatomisch häufig untersuchte Species Cymbidium Lowianum 
Roms. f. gehört zu den drei Kerosphaereae-Arten, die cytologisch. schon 
einmal bearbeitet worden sind. SUESSENGUTH 
(1921) gibt ohne weiteren Text und ohne Zeich- 
nung als wahrscheinliche haploide Chromo- 
somenzahl n = 9—10 an. Da meine aus den 
benachbarten Gruppen festgestellten Chromo- 
somenzahlen eine überaus große Einheitlich- 
keit zeigten, und ich mir für die Zahl 9—10 
an dieser Stelle des Systems keine Erklärung 
wußte, entschloß ich mich zu der vorliegen- 
den Nachuntersuchung. 

In den Pollinien liegen die Pollenmutter- 
zellen in lockerem Verbande. Meine zahlreich 
angefertigten Präparate enthielten sämtliche 
Stadien der Reduktionsteilung, welche keinerlei Unregelmäßigkeiten auf- 
wies. An vielen gezählten Platten der hetero- und homöotypischen Tei- 
lung konnte ich die Zahlen n = 20 einwandfrei feststellen. Die Chro- 
mosomen sind wie die Zellen groß und haben stäbchenförmige Gestalt 
(Abb. 49). Die von SUESSENGUTH angegebene Zahl muß nach dieser 
Untersuchung, die jeden Zweifel an einen Irrtum ausschließt, wohl auf 
ein Versehen, das vielleicht durch eine Verklumpung bei ungeeigneter 
Fixierung bedingt ist, beruhen. Da aber keine Zeichnung vorliegt, bleibt 
dieses jedoch nur eine Vermutung von mir. Es bliebe aber für diese 
große Zahlendifferenz noch eine andere Erklärungsmöglichkeit! Da 
Cymb. Lowianum von einigen Autoren als eine Varietät von C. gigantum 
WarL., mit dem es im Habitus große Ähnlichkeit besitzt, angesehen 
wird, wäre es möglich, daß SUESSENGUTE diese Art statt C. Lowianum 
irrtümlicherweise bei seiner Untersuchung benutzt hätte, und diese 
Species vielleicht n = (9)—10 Chromosomen besäße. Wenn ich dieses 
auch nicht für sehr wahrscheinlich halte, so kann ich doch einige Bei- 
38 
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Abb. 49. Heterot. Metaphase von 
Cymbidi 7 donk 


Planta Bd. 10. 
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spiele aus der Tribus Kerosphaereae wenigstens angeben, die als Beweis 
fiir die Méglichkeit gelten kénnen. Vanda tricolor zeigt die halbe Chro- 
mosomenzahl wie seine Varietät V. tric. var. suavis, ebenso finden wir 
bei Oncidium bivallosum und Dendrobium nobile wahrscheinlich nur die 
Hälfte des Chromosomensatzes wie bei den anderen untersuchten Ver- 
tretern der betreffenden Subtribus. 

Wurzelspitzen des Bastardes Cymbidium Pauwelsi (C. insigne x 
C. Lowianum) zeigten Kernplatten mit derart kleinen und wirr durch- 
einander liegenden Chromosomen, daß ich nicht einmal ihre ungefähre 
Anzahl anzugeben vermag. 

Von den folgenden kleinen Gruppen der Grobyeae, Thelasieae, 
Ridleyelleae, Thecosteleae und Cataseteae stand mir kein Material zur 
Verfiigung. Daher will ich gleich zur Besprechung der wieder recht 
groBen 

60. Subtribus Gongoreae 
übergehen. Die Gruppe zeigt homoblastische Pseudobulben, konvolu- 
tive Knospenlage und unterscheidet sich von den ihr nahestehenden 
Lycasteae durch die fehlende Gliederung zwischen Säulenfuß und Label- 
lum. Charakteristisch ist ferner für sie die Untergliederung der meist 
fleischigen Lippe in das bizarr geformte Hypo-, Epi- und Mesochil, von 
denen letzteres mitunter fehlt. Die ganze Subtribus ist in ihrer Ver- 
breitung amerikanisch. Aus der vielleicht seltsamsten aller Orchideen- 
gattungen der 
405. Gattung Stanhopea Frost. 

bearbeitete ich im Palmenhaus des Kieler botanischen Gartens fixiertes 
Material von St. insignis und St. tigrina mit Erfolg. Bei den aufbrechen- 
den Knospen der stets senkrecht nach unten wachsenden traubigen 
Inflorescenzen konnte ich verschiedentlich eine recht seltsame Beob- 
achtung machen. Bis zur endgültigen Entfaltung bilden die fest anein- 
ander hängenden Sepalen ein pralles ei- bis glockenförmiges Gebilde. 
Hat die Knospe ihr Wachstum eingestellt, dann gehen in der neunten 
Morgenstunde die Sepalen mit hörbarem Knall auseinander, und in 
wenigen Minuten hat sich die Knospe zur völlig geöffneten Blüte ent- 
faltet. Einen ähnlichen Vorgang beschreibt Prirzzr für eine Species 
derselben Gattung. Leider konnte ich dieses seltsame Phänomen nicht 
bei allen hier kultivierten Arten feststellen, da durch den den Stanhopeen 
eigenen intensiven Geruch in den Nachtstunden aus allen Winkeln des 
Gewächshauses ein Heer von Schnecken sich zum Schfnause der zarten 
Blüten auf den Weg machte und mir zum nächsten Morgen nur die 
kahlen Blütenstengel zurückließ. 

In der Ausbildung der Säule und der Pollinien zeigt Stanhopea mit 
der benachbarten Gattung Gongora weitestgehende Übereinstimmung, 
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Von letzterer unterscheidet sich die schlanke Säule dieser im oberen Teil 
durch zwei häutige Flügel. Bei der aus Peru stammenden, stark duften- 
den, meist dreiblütigen Stanhopea insignis Frost. nehmen die Pollen- 
massen lange nicht den ihnen im Pollenfach zur Verfiigung stehenden 
Raum ein. Die Reduktionsteilung ver- 

lauft normal. Jedoch befinden sich, 

was bei den Orchideen nicht der Regel gfe 

entspricht, aus dem ganzen Pollinium 23» 

nur immer einige Zellen in Teilung. In e 

der Metaphase der heterotypen Teilung RY 

zählte ich, wie Abb. 50 zeigt, n = 20 

große, dicke Chromosomen. Nach dem Abb. 50. Abb. 51. 
ersten Teilungsschritt kommt es mit- en, a DR aus 
unter zur Bildung einer Plasmahaut en u Cprees. 
zwischen den beiden Tochterkernen, die aber wieder aufgelöst wird. In 
der Anordnung der Zellen in der Tetrade finden sich hier sämtliche in 
Abschnitt V aufgeführten Bautypen. 

Bei der aus Mexiko stammenden Species St. tigrina BATEM., die die 
größten Blüten der ungefähr 50 Species umfassenden Gattung besitzt, 
liegen genau die gleichen Verhältnisse vor. In der Metaphase der homöo- 
typischen Teilung zählte ich n= 20 ovale Stäbchenchromosomen 
(Abb. 51). 

Der bizarre Blütenbau ist besonders charakteristisch für die 


406. Gattung Gongora Ruiz. u. Pav., 


von der ich Material von Gongora galeata Rous. f. (Acropera Loddigesii 
Lopr..), welches ich im Oktober 1928 bei Herrn JAGIETKA-Lübeck fixiert 
hatte, untersuchte. Die schlaff herabhängenden 
fixierten Blütentrauben der aus Mexiko stammen- 
den Species trugen 10—15 Knospen der braungelben 
Blüten. In den Pollinien liegen die kleinen Zellen 
in festem parenchymatischen Verbande. Innerhalb 
der einzelnen Pollenfächer fanden sich die verschie- 
densten Stadien der hetero- und homöotypischen an DEE re genta 
Teilung. Wie bei der Gattung Stanhopea befanden Gongora galeata. 
sich aber auch nur immer einige ganz verstreut im 
Pollinium liegende Zellen in Teilung, während die anderen deutliche 
Ruhekerne zeigten. Die Chromosomen sind länglich und mittelgroß, ihre 
Anzahl ist (Abb. 52) n = 20. 
Aus der folgenden 
61. Subtribus Lycasteae 
untersuchte ich von fünf fixierten Arten zwei mit Erfolg. Diese Gruppe 
unterscheidet sich von den Gongoreae neben den bei diesen schon er- 
38* 
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wähnten Unterschieden durch das häufig stark entwickelte Kinn und 
die zarte mit der Säule bewegliche verbundene Lippe, von den Zygope- 
taleae unter anderem durch die bei diesen auf der Lippe auftretenden 
quer gerichteten Kallusbildungen, die bei den Lycasteae, soweit sie 
überhaupt vorhanden sind, längsgerichtet sind. Die Subtribus ist in 
ihrer Verbreitung tropisch amerikanisch. 
Aus der 
411. Gattung Bifrenaria Lov. 
untersuchte ich Wurzelspitzen der aus Brasilien stammenden B. Harri- 
soniae Rous. f. Die Chromosomen sind hier von recht mannigfaltiger 
Form und Größe. In der in Abb. 53 
stark vergrößerten Zelle finden sich 
große und kleine gerade Stäbchen, 
ferner solche mit einem etwas geboge- 
nen Ende, sodann Chromosomen von 
nieren- bis hörnchenförmiger Gestalt, 
schließlich große hakenförmige Chro- 
mosomen. An verschiedenen Kern- 
platten konnte ich die Diploidzahl als 
2 n= 40 feststellen. 
Aus der folgenden 


412. Gattung Lycaste LDL. 
wurde mit Erfolg Blütenmaterial von 





Abb. 53. Kernplatte aus der Wurzelspitze von Abb. 54. Heterot. Anaphase von Lycaste 
Bifrenaria Harrisoniae RoHB. f. Vergr.3000 X. aromatica LDL. 


Lycaste aromatica Lou. bearbeitet. Die im Kieler botanischen Garten 
recht starken Pflanzen dieser Species blühten kurz vor dem ersten Aus- 
treiben der gefalteten, dünnen Blätter, die in jedem Jahre abgeworfen 
werden. In der Ausbildung der Pollinien verhält sich diese Subtribus 
ähnlich wie die Zygopetaleae. Während ich bei Xylobium squalens die 
Verbindungsbrücke zwischen den beiden Pollinien einer Theka schwach 
ausgebildet fand, war sie bei Bifrenaria Harrisoniae und Lycaste aroma- 
tica recht stark entwickelt. 

Die zahlreich angefertigten Präparate enthielten sämtliche Stadien 
der regelmäßig verlaufenden Reduktionsteilung. Diakinesebilder zeigten 
sehr gut die ausgeprägte parallele Lagerung der Geminipartner. Inner- 
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halb eines Pollenfaches lieB sich wieder das plôtzliche Verdrängtwerden 

eines bestimmten Teilungsstadiums durch zeitlich früher oder später 

liegende ohne Übergang beobachten. In der Meta- und Ansphase der 

hetero- und homöotypischen Teilung ließen sich, wie Abb. 54 zeigt, ohne 

jede Schwierigkeit n = 20 ovale bis rundliche Chromosomen auszählen. 
Für die ebenfalls gänzlich tropisch amerikanische 


62. Subtribus Zygopetaleae 
ist neben den schon erwähnten Unterschieden von den Lycasteae charak- 
teristisch gegenüber den Huntleyeae die konvolutive Knospenlage und 
die deutlichen Pseudobulben. 
Von der ungefähr 20 Species umfassenden 


421. Gattung Zygopetalum Hoox., 


die ihre Hauptverbreitung in Brasilien und Guiana erfährt und in Co- 
lumbien und Venezuela nur noch vereinzelt vorkommt, untersuchte 
SUESSENGUTH (1923) Zygopetalum Mackayi Hook. und gibt als Haploid- 
zahl n = etwa 24 Chromosomen an. An von derselben Art fixierten 
Wurzelspitzen konnte ich diese Zahl bestätigen, ohne aber die Genauig- 
keit verbessern zu können. Die Chromosomen sind sehr klein und liegen 
eng, so daß eine einwandfreie Zählung bei den nur geringen Teilungen 
recht schwer ist. Dieselben Erfahrungen machte ich mit der zur gleichen 
Subtribus gehörigen Species Koellensteinia graminea Rous. f., bei der 
ich die Diploidzabl sogar nur als zwischen 40 und 60 liegend zu schätzen 
vermochte. 

In der für Zygopetalum Mackayi sehr wahrscheinlichen Haploid- 
zahl n — 24 finden wir in dieser Gruppe das Auftreten einer neuen Chro- 
mosomenzahl. Morphologisch-anatomisch läßt sich jedoch kein tiefer 
gehender Einschnitt zwischen den Lycasteae und Zygopetaleae als der- 
jenige, welcher gewöhnlich zwischen zwei Gruppen besteht, erkennen. 
Die Zahl tritt daher gerade an dieser Stelle bei der sonst so großen Regel- 
mäßigkeit und Stabilität, die im Verlaufe dieser Arbeit als charakteri- 
stisch für die Kerosphaereae gefunden wurde, etwas unerwartet auf. 
Die Richtigkeit der Annahme gewinnt doch an Gewißheit, wenn wir 
einmal daraufhin die folgenden Gruppen der Pleuranthae betrachten. 

Aus der sich den Zygopetaleae anschließenden Subtribus Huntleyeae 
konnte leider kein Material untersucht werden. Sie bildet das Binde- 
glied zu der auf sie folgenden 


64. Subtribus Maxillarieae. 


Diese Gruppe ist ebenfalls in ihrer Verbreitung tropisch-amerikanisch 
und im Habitus der einzelnen Gattungen recht verschieden. Charakteri- 
stisch für alle ist die Heteroblastie der Stämme, an dem beweglich an- 
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gegliederten Labellum das Mentum und die lings verlaufenden Kallus- 
bildungen. . 

Von den elf von mir fixierten Arten vermag ich nur von einer ein- 

zigen die Chromosomenzahl anzugeben. Dieses ist die zur 
439. Gattung Ornithidium SaLıss. 

gehörige Art O. densum Rous. f. Die aus Mexiko und Guatemala stam- 

mende Species erhielt ich fixiert aus dem botanischen Garten in Berlin- 

Dahlem. Die Reduktionsteilung ist normal, jedoch ist häufig in der 

Metaphase eine Verklumpung einzelner Chromosomen miteinander zu 

beobachten. Die Gestalt der Kernfäden ist in der heterotypischen Teilung 

mehr oder weniger rundlich, in der homöotypi- 

schen dagegen mehr ellipsen- bis stäbehenförmig. 

ET Die Haploidzahl ist, wie Abb. 55 zeigt, n — 24. 

Auf diese Gruppe folgen einige kleinere, über 

Abb. 66. 5. Homöot. Metaphase deren Daseinsberechtigung als selbständige Sub- 

tribus die Meinungen der einzelnen Autoren teil- 

weise noch auseinandergehen. Es sind dieses die 

Trichocentreae, Comparettieae, Capanemieae, Brachtieae, Trichopilieae 

und Cochliodeae. Da sie sich jedoch meistens wenig bei uns in Kultur 

befinden, war Material von ihnen nicht zu beschaffen. Aber iiber die auf 

diese Gruppen folgende, durch ihren Arten- und Farbenreichtum bekannte 


71. Subtribus Oncidieae, 

von der ich allein 36 Species untersuchte, vermag ich wieder verschiedene 
Angaben zu machen. Von den zuletzt behandelten Maxillarieae, mit 
denen sie die Heteroblastie der meist vorhandenen Pseudobulben und 
die längs verlaufenden Kallusbildungen gemeinsam hat, unterscheidet 
sich diese Subtribus durch das Fehlen des Mentums, ferner durch das 
fest mit dem Säulengrunde verwachsene Labellum. Im iibrigen bestehen 
Unterschiede in der Art und der Stelle des Hervorbrechens von Bliiten- 
und LaubsproB. Es liegen also weitgehende Abweichungen vor, die sich 
auch in den chromosomalen Verhältnissen auswirken. 

Aus der ungefähr 90 Species umfassenden, in ihrer Umgrenzung 
schwer zu umreißenden 


477. Gattung Odontoglossum H.B. u. Kru., 
die mit den verschiedensten Oncidieae-Species Bastarde liefert, unter- 
suchte ich mit Erfolg Wurzelspitzenmaterial von O. crispum LDL., wel- 
ches ich in den Handelsgärtnereien von BEYRODT-Marienfelde bei Berlin 
und Worrer-Magdeburg fixierte. In den Wurzelspitzen konnte ich 
(Abb. 56) 2 n = 56 stäbchenförmige, mitunter leicht gebogene Chromo- 
somen feststellen. In der Größe variieren sie nicht stark und zeigen 
keine Verklumpungen. 
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An Wurzelmaterial von ©. citrosmum Lpu., das ebenfalls von Herrn 
WottsR-Magdeburg stammt, ließ sich die Diploidzahl jedoch nur als 
zwischen 50 und 60 liegend schätzen. 

Dieselbe Chromosomenzahl, die ich fiir O. crispum feststellte, fand 
ArzELIUS (1916) bei dem zur 


487. Gattung Oncidium Sw. 


gehörigen O. praetextum Rone .f. und erwähnt, was ich bei den von mir 
untersuchten Arten bestätigen kann, daB die Zählung bei dieser Species 
relativ leicht ist, da die Chromosomen alle kurz oder beinahe kugelférmig 
sind. 

Diese Odontoglossum sehr nahestehende Gattung gehört mit ihren 
etwa 530 Arten mit zu den größten der ganzen Familie. Außer im tro- 
pischen Amerika tritt sie in Westindien auf. Charakteristisch für die 
ganze Gattung ist die zu 
der mit zwei kleinen flü- 
gelartigen Gebilden ver- 
sehenen kurzen Säule 
senkrecht stehende Lip- 
pe. Die reichblütige In- 
florescenz, die zu ihrer 
vollständigen Entwick- 
lung mitunter bis zu zwei 
Jahren gebraucht, kann 
mehrere Meter lang wer- Abb. 86. 

is Abb. 56. Kernplatte aus der Wurzelspitze von Odontoglossum 
den. Bei einigen Arten crispum LDL. Vergr. ca. 2200 X. — Abb. 57. Kernplatie aus der 
kommt nur ein Teil der Wurzelspitze von Oncidium flexuosum LDL. Vergr. etwa 2200 X. 
Blüten zur normalen Ausbildung, während der Rest über den ganzen 
Blütenstand verstreut zu sternartigen feinen Gebilden umgewandelt wird. 

Die schon von ArzeLıus (1916) bei der erwähnten Oncidium-Species 
beobachtete Chromosomenzahl n — 28 konnte ich bei zwei weiteren 
Vertretern dieser Gattung feststellen. 

Bei der einen handelt es sich um das in Brasilien vorkommende O. 
flexuosum Lopp., von dem ich im Hamburger botanischen Garten 
Wurzelspitzen und Blütenknospen entnahm, wovon letztere aber leider 
schon junge Pollen zeigten. Bei ersteren konnte ich dagegen 2 n — 56 
stäbchenförmige Chromosomen (Abb. 57) zählen, die mit denen von 
Odontoglossum crispum (Abb. 56) große Ähnlichkeit besitzen. An Spindel- 
bildern der Ana- und Telophase ließ sich das gleichmäßige Wandern der 
Chromosomen an die Pole gut beobachten. 

Die zweite Art ist O. varicosum LoL., von dem ich Blütenknospen bei 
Herrn BoHLmann-Wandsbek im September 1928 fixierte. In den Pol- 
linien machte ich die Beobachtung, daß sich in dem vorderen Teil der 





Abb. 57. 
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beiden inneren Pollenfächer der ursprünglich vierpollinigen Anthere 
Metaphasenstadien befanden, an der Stelle, wo es zur Verschmelzung der 
beiden Pollinien jeder Theka gekommen war, also an der Rückenseite 
der Anthere, ebenfalls Meta- und Anaphasestadien sich vorfanden, wäh- 
rend das ganze übrige Gewebe der Pollinien Ruhekerne zeigte. Die 
Chromosomen sind, wie Abb. 58 zeigt, in der Größe etwas verschieden, 
aber alle 28 sind mehr oder weniger rundlich. 

Bevor ich die Besprechung dieser Gattung schließe, möchte ich noch 
auf eine chromosomal recht interessante Species zu sprechen kommen. 

Es ist dieses das in Guate- 

mala heimische ©. bicallosum 

Lou. Das untersuchte Mate- 

rial stammt wiederum von 

Herrn BoHLMANN-Wandsbek. 

Die Pseudobulben dieser Spe- 

cies sind stark reduziert, und 

die Inflorescenz ist im Ver- 

aah on ‘sin ool gleich zu O. varicosum wenig- 

Abb. 58. Frühe Anaphase der heterot. Teilung von Onci- blumig. In den Schnitten der 

om FE ar tenet tea Metaphase „m Rücken der Anthere ver- 

einigten beiden Pollinien jeder 

Theka war eine allmähliche Veränderung der Teilungsstadien von Meta- 

phasen an der Vorderseite bis zu Interkinesen an der Riickenseite in 

jeder Theka in gleichem Maße feststellbar. Die Reduktionsteilung ver- 

läuft durchaus gleichmäßig, der haploide Chromosomensatz ist jedoch 

auf die Hälfte der bei den übrigen Oncidieae festgestellten Zahl vermin- 

dert. Die leicht zählbaren n = 14 Chromosomen sind ungefähr doppelt 

so groß wie die n = 28 von O. varicosum. Ihre Gestalt ist, wie Abb. 59 
zeigt, ellipsoidisch bis kugelig. 

Hiermit wäre das aus dieser Subtribus mit Erfolg bearbeitete Material 
erschöpft, und wir kämen, da ich von einer Besprechung der folgenden 
kleinen, zur Hälfte überhaupt nur aus einer Gattung bestehenden Grup- 
pen Lockhartieae, Ornithocephaleae, Saundersieae, Papperitzieae, Noty- 
lieae und Telipogoneae, von denen mir kein Material zur Verfügung stand, 
absehen will, zur zweiten Unterreihe der Pleurantheae, der 


Subseries b. Monopodiales, 
die indessen kurz zu erledigen sein wird. Die chromosomalen Verhält- 
nisse der ganzen Subseries sind, da sehr viele Gattungen sich überhaupt 
nicht in Kultur befinden, die vegetativen Teilungen infolge des lang- 
samen Wachstums bei den meisten Species äußerst gering sind, schwer 
zu klären. Dazu kommt, daß die Chromosomen in diesen Teilungen sehr 
eng zusammenliegen, klein und daher schlecht zählbar sind. Von 25 fi- 
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xierten Species kann ich nur von 3 Arten die ungefahre Chromosomen- 
zahl angeben. Diese gehören zur 


81. Subtribus Sarcantheae. 


Diese große, fast ausschließlich altweltliche Arten umfassende, recht 
natürliche Gruppe ist in ihrer ungefähren Umgrenzung schon von Linp- 
LEY erkannt worden. In den Systemen von BENTHAM, PFITZER und 
SCHLECHTER finden wir sie abgesehen von verschiedenen kleinen Ände- 
rungen wieder. SCHLECHTER glaubt, daß es sich innerhalb dieser Sub- 
tribus um eine Parallelentwicklung zweier verschiedener Gattungsreihen, 
der durch den verlängerten Säulenfuß charakterisierten Grex Podostele 
und der Grex Apodostele mit fehlendem Säulenfuß, handle. Die drei oben 
erwähnten Species gehören zur 


2. Grex Apodostele, 

die ihrerseits vor. SCHLECHTER wieder in vier Unterreihen, die Vandinae, 
Angraecinae, Saccolabiinae und Aeranginae aufgeteilt worden sind. 
SCHLECHTER führt näher aus, daß es schwierig sei, die vielen hierher 
gehörigen Gattungen aneinanderzureihen, was vor allem dadurch bedingt 
ist, „daß hier eine Parallelentwicklung verschiedener Reihen statt- 
gefunden hat, bei denen gewisse Charaktere zuweilen wieder auftreten, so 
die Unterdrückung des Sporns, das einfache Labellum und die Trennung 
von vier Pollinien“. 

Mehr oder weniger spornlose, fleischige Blüten finden sich bei der 
ersten Reihe, den Vandinae, von denen ich unter anderen eine Anzahl zur 


539. Gattung Vanda R. Br. 


gehörige Arten bearbeitete. Von der aus Java stammenden wohl- 
riechenden Vanda tricolor LpL. untersuchte ich zahlreiche der bis 0,8 cm 
dicken Luftwurzeln, die ich im Palmenhaus des Kieler botanischen 
Gartens fixierte. Die Teilungen in den Wurzelspitzen waren sehr gering. 
Die Spaltung der Chromosomen in den Diakinesesta- 
dien geht sukzessiv vor sich. Die Chromosomen haben 
stäbchenfürmige oder ovale bis nierenförmige Gestalt. 
Während ich in meiner ersten Veréffentlichung (Horr- 
MANN 1929) die Diploidzahl als etwa 16 angab, möchte Ay Wancimites son 
ich sie nach Anfertigung weiterer Präparate auf 2 n— Vanda tricolor Lot. 

etwa 18 erhéhen. Die Chromosomen sind am besten in Stadien zu zählen, 
wo der Nukleolus noch erhalten ist. In einer Aquatorialplatte zählte 
ich 2 n= 20 Chromosomen (Abb. 60). Ferner wurden verschiedene 
Zellen mit ungefähr der doppelten Chromosomenzahl gefunden. Wir 
hatten es also danach mit einer der im Pflanzenreich haufigen Sektorial- 
chimären zu tun. Das Wandern der Chromosomen an die Pole geht 
nicht immer, wie aus Spindelansichten zu sehen ist, gleichmäßig vor sich. 


en © 
DH 
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Von einer ganz nahestehenden Form, nämlich Vanda tricolor Lou. 
var. suavis Rous. f. fixierte ich Anfang April 1929 im Berliner bota- 
nischen Garten junge Bliitenknospen. Die Pflanze gleicht im Habitus 
sehr stark Vanda tricolor und unterscheidet sich von ihr nur durch die 
etwas schlankeren, weißen, dunkelbraunviolettgefleckten Sepalen und 
Petalen und den am Grunde dunkelvioletten Vorderlappen des Label- 
lums, während V. tricolor gelbe, braungefleckte Sepalen und Petalen 
und eine Lippe mit violettrosa, purpurgestreiften Vorderlappen besitzt. 

Auch hier sind die Chromosomen schlecht zählbar. 
Die Haploidzahl möchte ich gegenüber meiner ersten 
Annahme nach eingehendem Studium mit neuem 
Material in n etwa 18 korrigieren. Die Chromosomen 
sind, wie Abb. 61 zeigt, oval bis rundlich. Diese Varie- 
tät hätte demnach ungefähr den doppelten Chromo- 
Abb. 61. Heterot. Meta- Somensatz wie die Stammform. 
Open von. Kante ovr Die Ansichten der einzelnen Forscher, ob dieser 
Vertreter der Vandinae überhaupt nur als Varietät 
von V. tricolor oder aber als eigene Species aufzufassen sei, sind häufig 
auseinandergegangen. LinDLEY betrachtet beide als selbständige Species, 
andere Autoren V. tricolor als Subspecies von V. suavis, andere schließ- 
lich V. suavis als Subspecies von V.tricolor. Die 
habituelle Übereinstimmung erscheint mir zu 
groß, um aus ihnen zwei selbständige Arten 
machen zu können. In der diploiden Chromo- 
somenzahl von V. suavis als Varietät von V.tri- 
color mit normalem keimfähigen Pollen und 
Samen finden wir aber ein für die Subspecies 
allgemein verbreitetes Charakteristikum, wäh- 
rend allein durch diesen Befund schon die Deu- 
tung von Vanda tricolor als Varietät von V. sua- 
vis stark an Wahrscheinlichkeit verliert. Es ist 
Abb.62. Kernplatte aus der Wur- nach meinem Dafürhalten durchaus berechtigt, 
a no V. suavis als Subspecies von V. tricolor zu be- 
trachten. 
Zu der Reihe der Saccolabiinae gehört neben anderen die 


578. Gattung Sarcanihus LDL., 
zu der schon LINDLEY die dritte von mir erfolgreich untersuchte Species 
der Monopodiales zählt. Die Gattung ‚ist charakteristisiert durch das 
Vorhandensein eines geraden horizontalen Sporns, der meistens mit 
fleischigen Auswüchsen oder Lamellen versehen ist. 

Von dem in Südchina heimischen Sarcanthus rostratus LDL. erhielt 
ich aus dem Heidelberger botanischen Garten Wurzelspitzen, die relativ 
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zahlreiche Teilungen enthielten. Die stäbehenförmigen Chromosomen 
sind teilweise mehr oder weniger gebogen. Da sie jedoch in der Regel eng 
beieinander liegen, ist die Feststellung der genauen Zahl nicht leicht. 
Mit einiger Genauigkeit konnte ich an verschiedenen Kernplatten die 
Zahl 2 n = 36, die auch Abb. 62 zeigt, feststellen, während andere mit- 
unter bis zu 2 n= 40 Chromosomen enthaltende Platten nicht über- 
zeugend waren. 


VIII. Chromosomenform. 


Da bei der Verwendung der Chromosomen zu systematischen Pro- 
blemen immer mehr neben der Chromosomenzahl auch die Chromosomen- 
form Anwendung findet, ein Standpunkt, der vor allem von den russi- 
schen Forschern NAWASCHIN u. DELAUNAY zuerst vertreten worden ist, 
so seien an dieser Stelle die Chromosomenformen der im vorigen Kapitel 
einzeln behandelten Species noch einmal übersichtlich zusammengestellt. 
Wie häufig erwähnt, dürfen bei einem Vergleich der einzelnen Chromo- 
somenformen natürlich nur Chromosomen gleicher Zellarten und Tei- 
lungsstadien verwandt werden. 

Bei den Orchidaceen haben wir wie bei den meisten anderen Pflanzen- 
familien mehr oder minder scharf ausgeprägt zwischen den Chromosomen 
aus sporogenem und somatischem Gewebe zu unterscheiden. Im all- 
gemeinen fehlt hier den Chromosomen der Geschlechtszellen im Gegen- 
satz zu den länglich ausgezogenen Chromosomenfäden der Liliaceen die 
mannigfaltige, gebogene Gestalt, die den vegetativen Kernfäden so häufig 
eigen ist. Die Frage, ob die ovale bis runde Chromosomengestalt der 
sporogenen Zellen während der ganzen Haploidgeneration erhalten 
bleibt, kann ich nur für einige Arten beantworten. Bei den Diandrae 
beobachtete ich in der Gattung Paphiopedilum häufig, daß die Gestalt 
der Chromosomen bei der Teilung des primären Pollenkerns dieselbe wie 
die der Chromosomen der hetero- und homöotypischen Teilung war. 
Jedoch fand Pace (1907) in der Gattung Cypripedilum in der primären 
Pollenkernteilung die den Chromosomen in somatischem Gewebe eigene 
Gestalt. Wie aber diese Verhältnisse bei denjenigen Monandrae-Arten 
liegen, welche in der Form der Chromosomen der homöotypischen Tei- 
lung schon deutliche Annäherung an die Chromosomengestalt des soma- 
tischen Gewebes verraten, vermag ich allgemein nicht zu entscheiden. 
Entweder fand ich solche Teilungen in meinem immer meist jüngerem 
Material überhaupt nicht, oder aber die Chromosomen in der Teilung 
des primären Pollenkerns waren klein und lagen dicht verklumpt zu- 
sammen. Nach den wenigen mir möglichen Beobachtungen möchte ich 
jedoch annehmen, daß die Chromosomen im primären Pollenkern hier 
bereits die für somatische Teilungen charakteristische Gestalt angenom- 
men haben. 
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Der Unterschied in der Chromosomenform von geschlechtlichen und 
vegetativen Zellen ist besonders ausgeprägt in der ersten Unterfamilie 
der Orchidaceen, den Diandrae. Ganz allgemein läBt sich hier sagen, 
daß die Chromosomen der hetero- und homöotypischen Teilung, wie aus 
Abb. 4, 6, 8 hervorgeht, kurz, dick und mehr oder weniger rund sind, 
während sie in den Diakinesestadien noch nicht immer die gestauchte 
Gestalt zeigen. In den Zellen der Wurzelspitze (Abb. 1, 2, 3, 5, 7) fand 
ich dagegen die Chromosomen als mitunter stark gebogene, groBe Faden 
von verschiedener Dicke und Länge. Solche bizarre Formen, wie sie 
hier auftreten (vgl. Abb. 5), wurden bei den differenzierteren Monandrae, 
also speziell den Kerosphaereae, niemals beobachtet. Die von Nawa- 
SOHIN geforderte Zweischenkligkeit der Chromosomen ließ sich bei meiner 
Fixierung nicht beobachten. 

Die vegetativen Chromosomen der ersten beiden Tribus der Mon- 
andrae, der Ophrydoideae und vor allem der Polychondreae, gleichen in der 
Gestalt mancher untersuchten Art den eben bei den Diandrae geschilder- 
ten Formen. Ich verweise nur auf die von Sucrura (1928, S. 505, 
Abb. 12) angeführte Zeichnung der somatischen Chromosomenplatte von 
Epipactis falcata (?), der einzigen Orchideen-Species, bei der bisher Sa- 
telliten beobachtet worden sind, und auf die von CL. MÜLLER (1912) und 
TuscHNJAKOVA (1929) gefundenen somatischen Kernplatten von Listera 
ovata (vgl. TUSCHNJAKOVA 1929, 8. 39, Abb. 19 und 20), die weitgehende 

ung mit den Chromosomenformen der Diandrae zeigen. 
Bei Listera ovata finden wir ferner den interessanten Fall, daB schon die 
Chromosomen der heterotypischen Teilung (Abb. 9) die Gestalt der vege- 
tativen Chromosomen zeigen. SKALINSKA u. CUCHTMAN (1927) haben 
dieselbe Erscheinung in den langen Stäbchenchromosomen von Petunia 
violacea beobachtet und sprechen hier, zumal häufig Unregelmäßig- 
keiten in der Reduktionsteilung vorkommen, von einer ,,Degenerations- 
rasse“. Im allgemeinen sind sonst aber bei diesen beiden ersten großen 
Abteilungen der Monandrae, wenn auch hier noch eine Labilität der 
Chromosomenformen in den einzelnen Gruppen und Gattungen zu beob- 
achten ist, die Chromosomen der heterotypischen Teilung kurz gestaucht 
bis rund und die vegetativen Chromosomen längliche, mitunter gebogene 
Stäbchen (Abb. 10). 

Die Labilität der Chromosomenform, die ihre extreme Ausbildung 
bei Epipactis und Listera erfährt, weicht in der dritten und letzten großen 
Tribus der Monandrae, den Kerosphaereae, einer zuletzt vollständigen 
Stabilität, die auch in der Konstanz der Chromosomenzahl ihren Aus- 
druck findet. Bei den meisten Species innerhalb der Acranthae ist die 
Gestalt in der heterotypischen Teilung mehr oder minder ausgeprägt 
kugelig. Übergänge zur mehr ovalen Stäbchenform zeigen Cattleya 
Trianae (Abb. 35) und Dendrobium thyrsiflorum (Abb. 40), während 
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Coelogyne flexuosa (Abb. 23) und Dendrochilum glumaceum (Abb. 25) 
ausgesprochen gerade Stäbchen zeigen, die wir in der homöotypischen 
Teilung neben anderen Arten bei Coelogyne fimbriata (Abb. 21) und 
C. fuliginosa (Abb. 22) finden. Die Chromosomen somatischer Teilungen 
sind kurze bis lange, mitunter etwas zugespitzte oder gebogene Stäbchen 
(Abb. 41). 

Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei den Pleuranthae. In der 
Mehrzahl sind die Chromosomen im heterotypischen Teilungsschritt 
rund, dagegen finden sich bei Bulbophyllum saurocephalum (Abb. 48), 
Cymbidium Lowianum (Abb. 49) und Gongora galeata (Abb. 52) bei sehr 
verschiedener Zell- und damit verbundener Chromosomengröße ovale bis 
stäbchenfürmige Chromosomen mit abgerundeten Ecken. In der homöo- 
typischen Teilung finden wir letzteren Typ dann schon bei zahlreicheren 
Arten vertreten. Die somatischen Chromosomen sind wieder kurze dicke 
und lange gerade oder gebogene Stäbchen, von denen einige hörnchen-, 
andere u-hakenförmige Gestalt aufweisen (vgl. Abb. 53, 56, 57, 62). 

Allgemein läßt sich jetzt schon sagen, daß die bei den Orchideen 
auftretenden Chromosomenformen in den meisten Fällen derart weit 
verbreitet und für die einzelnen Arten wenig charakteristisch sind, 
daß ihnen wohl eine breitere Verwertung für die Systematik kaum zu- 


kommen wird. 


IX. Chromosomenzahl und Systematik. 


Die Einsicht, daß cytologische Untersuchungen bei ihrer Auswertung 
für die Systematik unschätzbare Befunde liefern können und vielfach 
schon geliefert haben, hat wohl jetzt bei der weitaus größten Zahl der 
Botaniker Eingang gefunden. Dabei möchte ich nur an die Arbeiten 
von CLAUSEN (1927) an Viola und JARETZKY (1928) bei den Polygonaceen 
erinnern. Trotzdem liegt mir, wenn ich im folgenden kurz auf die Be- 
ziehungen von Chromosomenzahl und Systematik bei den Orchidaceen 
eingehe, nichts ferner, als etwa eine Korrektur des augenblicklichen 
Systems, in das so viele Forscher, wie aus Abschnitt III hervorgeht, ihre 
Lebensarbeit gesetzt haben, anbringen zu wollen. Denn einmal liefert 
uns die Chromosomenzahl nur ein Merkmal zu den vielen, welche die 
Morphologie beigetragen hat, hinzu, zum anderen sind auch sonst die 
phylogenetischen Verhältnisse bei den Orchidaceen, was bei der un- 
geheuren Formenfülle und der so schwierigen Beschaffung und Kulti- 
vierung des seltenen Pflanzenmaterials durchaus verständlich ist, noch 
recht ungeklärt. Ein wichtiger Umstand kommt aber noch hinzu! Kein 
Morphologe wird ein System aufstellen, wenn ihm nicht mindestens die 
Hälfte der Artzahl in lebendem Material und ein weiterer Teil in Herbar- 
material zur Verfügung gestanden hat. Wie steht es nun aber mit der 
Zahl der auf die chromosomalen Verhältnisse hin untersuchten Species 
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bei den Orchideen? Von der mit 15 000—18 000 veranschlagten Species- 
zahl, die sich einerseits dadurch, daß viele gleiche Species von ver- 
schiedenen Autoren unter verschiedenem Namen beschrieben worden 
sind, in der Anzahl nicht wenig verringern wird, was andererseits sich 
durch die immer noch neu entdeckten Arten wieder ziemlich ausgleichen 
dürfte, liegen außer meinen Untersuchungen 39 bearbeitete Species, also 
etwa 0,25% der Gesamtzahl, vor. Durch die von mir. untersuchten 
48 Arten, von denen 5 Nachuntersuchungen sind, wird die Zahl auf gut 
0,5% erhöht. Da wir jedoch, nach den bisherigen Feststellungen zu 
schließen, bei den Orchideen innerhalb einer Gattung eine konstante 
Chromosomengrundzahl annehmen dürfen, so können wir bei einem 
Vergleich des bereits bearbeiteten und noch unbearbeiteten Materials 
den Prozentsatz auf die Gattungszahl umrechnen. Dann sind vor der 
vorliegenden Arbeit in den untersuchten 17 Gattungen von den 610 der 
ganzen Familie 2,8% bearbeitet, während von mir in den 23 neuen Gat- 
tungen 3,8% zugesteuert worden sind, wonach sich die Gesamtzahl als 
6,6% ergibt. Wenn wir aber bedenken, welche überraschenden Ergeb- 
nisse in den Chromosomenzahlen die weiteren von mir beigetragenen 
48 Species gebracht haben, so werden wir ermessen könen, was vielleicht 
noch von der so großen Menge der übrigen Arten zu erwarten sein wird. 
Trotzdem möchte ich wenigstens einen Vergleich anstellen, inwieweit 
die jetzt bekannten Chromosomenzahlen sich mit den neuesten An- 
sichten der Systematiker decken oder aber eine andere Fassungsweise als 
ratsam erscheint. Bei der Feststellung, wieviele der älteren Angaben der 
vorliegenden Chromosomenzahlen zugunsten anderer haben zurück- 
genommen werden müssen, erscheint mir eine gewisse Skepsis bei der 
Verwendung solcher älteren Untersuchungen doch für angebracht. Die 
im folgenden verwandten phylogenetischen Ansichten gehen in der 
Hauptsache auf BENTHAM und Prirzer zurück. Die Orchideenforscher 
der jüngsten Zeit, SCHLECHTER u. KRANZLIN, sind mehr beschreibende 
Systematiker, während ihnen streng phylogenetische Probleme ferner 
liegen. 

Eine Entscheidung darüber, ob sich die Diandrae und Monandrae von 
den Apostasiaceae oder von einem mit diesen gemeinsamen Grunde ab- 
leiten, oder ob man sich die Entwicklung von den A postasiaceae über die Di- 
andrae zu den Monandrae zu denken hat, läßt sich, bevor wir die seltenen, 
gar nicht in Kultur befindlichen Apostasiaceae nicht näher kennen, nicht 
fällen. Die Ableitung der Diandrae von diesen und unter ihnen wieder von 
Formenkreisen, die der heutigen Gattung Apostasia nahe gestanden 
haben, darf wohl, wie es auch WETTSTEIN tut, als recht wahrscheinlich 
angenommen werden. Die bei den Diandrae auftretenden Chromosomen- 
zahlen fänden sicherlich eine bessere Erklärung, wenn wir die bei den 
Apostasiaceae oder der Gattung Selenipedilum vielleicht noch liegende 
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Chromosomengrundzahl kennen würden. Die Chromosomenzahlen der 
untersuchten Diandrae-Species sind 8—9, 10, 11, 12, 16 und etwa 24. Nach 
unserer augenblicklichen Kenntnis der Unterfamilie erscheint mir eine 
polyphyletische, mindestens aber diphyletische Abstammung von den 
Apostasiaceae, wenn auch diese bloße Vermutung wenig zu befriedigen 
weiß, als die wahrscheinlichste Erklärung. Auch auf Grund der vor- 
liegenden Chromosomenzahlen, die noch weitgehender Ergänzung be- 
dürfen, läßt sich über die Art der Höherentwicklung innerhalb der 
Diandrae nichts Genaueres sagen. 

Auch was den Anschluß der Mönandrae an die Apostasiaceae und 
die Diandrae, wobei mir ersteres wahrscheinlicher erscheint, anbetrifft, 
tappen wir zur Zeit noch im Dunkeln. Am Grunde der Monandrae be- 
finden sich Formenkreise, die zu den Ophrydoideae und Polychondreae 
gestellt worden sind. In den von SCHLECHTER an den Anfang gestellten 
Gattungen der Ophrydoideae findet sich die Chromosomenhaploidzahl 12, 
die dann wahrscheinlich über die Zahl n—11 von der Haploidzahl n=10 
abgelöst wird und in dieser eine weite Verbreitung findet. In der 
Gattung Platanthera dagegen tritt als Grundzahl n = 21 auf. P. obtusata 
mit n — 63 Chromosomen stellt lediglich eine polyploide Form dar, wo- 
gegen die von Brown (1909) mit n= 16 Chromosomen festgestellte 
P. ciliaris gänzlich von den übrigen Platanihera-Arten abweicht und mir 
einer Nachuntersuchung bedürftig erscheint. Über das Zustandekommen 
der bei dieser Gattung auftretenden wahrscheinlichen Grundzahl n = 21 
wie der gänzlich allein dastehenden Chromosomenzahl von Nigritella 
nigra, für die ArzeLıvs (1928) n = etwas mehr als 30 Kernfäden zählte, 
läßt sich zur Zeit noch keine Erklärung geben. 

Wie bei den Ophrydoideae handelt es sich bei den Polychondreae um 
eine Tribus, die sich zum Teil heute noch in einer Periode starker Art- 
bildung befindet. Wir haben eine Anzahl von Formenkreisen zu unter- 
scheiden, welche in ihrer Entwicklung ganz verschiedene Wege gegangen 
sind. Die mannigfaltigen Chromosomenzahlen innerhalb dieser Tribus, 
nämlich n — 8—9, 12, etwa 13, 15, 16, 17, 18 und 30 finden in der Ver- 
schiedenartigkeit der Entwicklung der einzelnen Formenkreise die einzig 
überzeugende Erklärung. 

Ganz anders liegen dagegen die Verhältnisse bei der vierten Tribus 
der Orchidaceen, den Kerosphaereae. Im Habitus und in der Morphologie 
der einzelnen Organe treten lange nicht mehr so starke Divergemz- 
bildungen auf wie bei den vorangehenden Gruppen. Es ist hier zu einer 
Erstarrung in der Entwicklung gekommen. Bei den Acranthae fand ich 
mit Ausnahme der Subtribus Pleurothallidme, deren isolierte Stellung 
SCHLECHTER (1926) dadurch, daß er sie an den Anfang dieser Reihe 
stellte, zum Ausdruck gebracht hat, bei allen anderen Subtribus die 
Haploidzahl n — 20. Bei der Species Dendrobium nobile scheinen aller- 
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dings nur n= 10 Chromosomen vorzuliegen. Die Pleurothallideae da- 
gegen zeigten die Zahl n = 16. Mit Hırmer (1920) möchte ich diese 
Subtribus als stark abgeleitet ansehen. Man darf also wohl nicht in dem 
ihnen von SCHLECHTER (1926) am Anfang der Acranthae angewiesenen 
Platze, was dieser vielleicht auch gar nicht beabsichtigt hat, eine Ur- 
sprünglichkeit der Vertreter, sondern nur ihre isolierte, aber noch nicht 
näher geklärte Abstammung sehen. 

Auf die vermutliche phylogenetische Stellung und die Unterschei- 
dungsmerkmale der einzelnen Subtriben, die leider infolge der so ein- 
heitlichen Chromosomenzahl durch kein weiteres Merkmal vermehrt 
werden, bin ich bereits in Abschnitt VII, soweit es möglich war, näher 
eingegangen. Über den Anschluß der Acranthae an die vorangegangenen 
Tribus läßt sich mit Prrrzer folgendes allgemein sagen. In den ersten 
Gattungen mit ungegliederten Blättern haben wir den Anschluß an die 
Ophrydoideae einerseits und die Polychondrae andererseits zu suchen. 
Den Anschluß mit ersteren vermitteln die Liparideae, wobei wahrschein- 
lich die Gattung Malazis mit der hier noch aufrechten mit breiter Basis 
ansitzenden und nie abfallenden Anthere, mit den aber schon mit der 
Spitze dem Rostellum anhaftenden Pollinien als Bindeglied dient. Diese 
Gattung wird durch Microstylis dann mit den übrigen Liparideae ver- 
bunden. Eine Annäherung an die Polychondreae dagegen finden wir in 
den Podochileae und Pi 

Ähnlich denkt sich PFITZER die Pleuranthae in der Subtribus Phajeae 
und hier speziell der Gattung Calanthe an die Ophrydoideae angeschlossen. 
Bei den innerhalb der Acranthae an die vorangehenden Gruppen den An- 
schluß vermittelnden Formen ist nach meinen Untersuchungen die 
Chromosomenzahl ebenfalls n = 20, während wir von den Anschluß- 
gattungen, die jenseits der Grenze, also bei den Ophrydoideae und 
Polychondreae, schon stehen, zur Zeit cytologisch noch nichts wissen. 
Damit kann also über die Entstehung der so weit verbreiteten Haploid- 
zahl 20 aus den mannigfaltigen Chromosomenzahlen der beiden ersten 
Tribus der Monandrae noch nichts ausgesagt werden. 

Das über die Erstarrung in der Entwicklung der Acranthae Gesagte 
gilt auch für die Pleuranthae. Die ersten Subtribus dieser Reihe zeigen 
ebenfalls die Chromosomenhaploidzahl n — 20, die dann aber bei den 
Zygopetaleae und Huntleyeae von der Zahl n = 24 bei den Oncidieae von 
der Zahl n = 28 abgelöst wird. Irgendein tieferer morphologischer Ein- 
schnitt zwischen diesen großen Gruppen mit verschiedenen Chromo- 
somenzahlen besteht indessen nicht. 

Innerhalb der Dendrobieae und Oncidieae konnte, wie schon erwähnt, 
bei je einer Species das Zurückfallen der Chromosomenzahl auf die Hälfte 
der sonst in der betreffenden Gattung gefundenen beobachtet werden. 
Es bleiben zum Schluß unter den Pleuranthae noch die Monopodiales zu 
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erwähnen, für die Prrrzer ebenfalls eine polyphyletische Entwicklung 
von indischen Cymbidieae oder amerikanischen Huntleyeae her annimmt. 
Auch auf Grund der vermutlichen Chromosomenzahl n= 9 und n= 18 
läßt sich das Dunkel der phylogenetischen Abstammung noch nicht 
klaren. Mit Ausnahme der ersten kleinen Gruppen bilden die Monopodiales 
sonst eine wohlgeschlossene Einheit. 

Aus dem eben kurz Geschilderten geht hervor, daB sich die aus der 
Chromosomenzahl zu ziehenden Folgerungen bei den Orchidaceen in 
jedem Falle mit den neuesten Ansichten der Systematiker decken. Wenn 
auch die Chromosomenzahl und Chromosomenform bei den Kerosphae- 
reae wegen ihrer über weitere Grenzen reichenden Allgemeingiiltigkeit 
kein sehr subtiles Unterscheidungsmerkmal bieten, so wird doch gerade 
in verschiedenen, heute noch ungeklärten Zweifelsfällen der systema- 
tischen Stellung einiger Formenkreise die endgiiltige Entscheidung mit 
Hilfe der Chromosomenzahl zu fallen sein. Diese Behauptung sei wenig- 
stens durch einige Beispiele belegt! Der Streit, ob die Gattung Pinelia 
Lp. mit BENTHAM und SCHLECHTER zu den Laelieae oder mit REICHEN- 
BACH zu den Pleurothallideae zu stellen ist, während PrirzER die Ent- 
scheidung freiläBt, wird, da erstere n = 20, letztere n = 16 Chromosomen 
besitzen, leicht beizulegen sein. Noch viel sensationeller und ebenso 
leicht wäre aber der Entscheid, wohin die Sobralieae, die von BENTHAM 
und SCHLECHTER zu den Polychondreae in die Nähe der Vanilleae, von 
Prrrzer aber zu den Acranthae in die Nähe der Laelieae gesetzt worden 
sind, zu stellen seien. Bei den Polychondreae traten ja ganz variable 
Chromosomenzahlen auf, während die Sobralieae bei einer angenomme- 
nen Nachbarstellung zu den Laelieae einen haploiden Chromosomensatz 
von n = 20 Chromosomen besitzen müßten. Wenn auch diese interes- 
santen Fragen in der vorliegenden Arbeit aus Gründen, die lediglich in 
der eingangs behandelten Materialfrage ihre Ursache haben, noch nicht 
geklärt werden konnten, se-ist doch einmal durch die geleistete Pionier- 
arbeit überhaupt erst die Möglichkeit einer Lösung dieser schwebenden 
Streitfragen mit Hilfe der Chromosomenzahl klargestellt worden, zum 
anderen durch die Untersuchung der für die systematische Stellung die- 
ser Formen noch in Frage kommenden Kreise der Weg geebnet worden, 
so daß die Lösung aller Voraussicht nach jetzt keine größeren Schwierig- 
keiten mehr bieten kann. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß in den oben angeführten Bei- 
spielen wie auch in der Übereinstimmung der sich aus den gefundenen 
Chromosomenzahlen ergebenden Schlüsse mit den Ansichten der Syste- 
matiker sich uns einer der schönsten Beweise für die Brauchbarkeit der 
chromosomalen Verhältnisse für systematische Probleme bietet. 


Planta Bd. 10 39 
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X. Verzeichnis aller bisher cytologisch 
untersuchten Orchidaceen-Species nebst ihren Chromosomenzahlen. 


Vorausschicken môchte ich eine Erklarung der in der folgenden Aufzählung 
verwandten Zeichen. Nach dem von JABETZKY (1928) eingeführten Muster sind 
die mit einem ! versehenen Zahlen als fast sicher, die mit ca. bezeichneten als etwas 
unsicherer und die mit einem ? versehenen als nur schätzungsweise ermittelt 
worden zu betrachten. Unter der mit einem * bezeichneten haploiden Chromo- 
somenzahl ist die aus der allein gefundenen diploiden errechnete. zu verstehen. 
Die Aufzählung der Arten innerhalb einer Gattung oder, soweit diese weiter 

einer Sektion erfolgt alphabetisch. Die Zahl vor dem Gattungsnamen 
gibt die Nummer der Gattung in der SCHLECHTERschen Aufzählung von 1926 an. 
Hiermit glaube ich, wenigstens andeutungsweise, ein Maß für die Größe der zwi- 
schen je zwei untersuchten Species gelegenen Intervalle gegeben zu haben. Die 
in Klammern befindlichen Namen, welche von den angeführten Autoren gebraucht 
wurden, sind nach SCHLECHTER besser durch die von mir verwandten zu ersetzen. 


2. Cypripedilumacaule...... (9—)10 Berrıng (1924) 
A. parviflorum . . . .. 11 
» pubescens . . . . . . 11 Pace (1907) 
is spectabile. ...... 11 
” oS ee a be ll 
3. Phragmopedilum caudatum .... . *16! 
2e Sedeni (Schlimii HorrMann (1929) 
x le ell EEE *12 
»»Cypripedium Blenheimense“1. . . .*12 
4. Paphiopedilum barbatum . . . . . . 16 STRASBURGER (1888) 
Fr Chamberlainianum . .*16 Horrmann (1929) 
ra insigne . . . . . ca. 12 ArzeLius (1916) 
= nd 8—9 SUESsENGUTE (1921) 
> Bee EE, 1 *12—13 Herrz (1926) 
à Bur aient. ca. 16 
dé x Leeanum = (in- 
signe x Spicerianum) . . . . . . 12!{ Horrmann (1929) 
Paphiopedilum purpuratum . . . .ca. 24 


Subfamilia II: Monandrae 
Divisio I: Basitonae 
Tribus 2: Ophrydoideae 
5. Ophrys muscifera Hups. (O. myo- 


des Jan.) . . . . . . . . . 11—12 SENIANINOVA (1925) 
9. Himantoglossum hircinum Ser. (Loro- 
glossum hircinum RicH.) . . . . . 12 Heusser (1915) 
10. Anacamptis pyramidalis . . . . . . 10 
13. u er ee 2 ARE Sr TS 5 = | ES, a 
= 0 10 SPECK (1924) 
»  latifoliusvar......... ll 


1 Vgl. Text auf S. 545. 
2 Über die vielen Abnormformen von Orchis siehe Fucus u. ZIEGENSPECK 
1924, 461—462. 
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13. Orchis maculatus . . . . . . . . . 10 
| . nr 10 | 
dp Be FD 5... 0. +, Aline 10 
»  Traunsteineril ....... 10 
»  Traunsteineri var. gigas . . . 20 | Fucus u. Ziecen- 
à er ae 10 SPECK (1924) 
»  latifolius x paluster. . . . . 10 
» maculatus x latifolius . . . .*10 
»  incarnatus X latifolius. . . .*10 
»  latifolius x Morio . . . . . *10 
24. Nigritella nigra . . . etwas mehr als 30 ArzeLrus (1928) 
28. Gymnadenia conopea . ... . . . . . 16? STRASBURGER(1888) 
ss ap Ei siatamétl. he 10 Fucus u. ZIEGEN- 
SPECK (1924) 
pe a ter inmertdleen À + - 8 CHopar (1924) 
FR odoratissima . . . . . . 10 } Fucus u. ZIEGEN- 
Gymnadenia spec. X Anacamptis spec.*10 SPECK (1924) 
32. Platanthera bifolia . . . . . . . . . 21 Arzz.ivs (1922) 


2 ciliaris LoL. = (Habenaria 
ciliaris R. Br.) . . . . 16 Brown (1909) 


out... | | à 63 } Amma (1922) 
Divisio Il: Aerotonse 
Tribus 3: Polychondreae 
90. Listera ovata . . . . . . se ees 16 GuienaRD (1884, 
1891) 
Fe 9. . +. + + +. ET Le 16 RosEenBERG (1905) 
A ae ee (16—)17 Cr. MüLLee (1912) 
sb dr aR (16), 17, (18) TuscHNJAKOVA 
(1929) 
9 ea aisé 17 Horrmann (1929) 
91. Neottia nidus avis . . . . . . . . . *18 MopıLewsk1 (1918) 
93. Epipactis falcata. . . . . . . . . . *12 Suarura (1928) 
=" ee ieee ae 12 Frremann (1910) 
102. Vanilla planifolia . . . . . . . . . *16 Horrmann (1929) 
115. Calopogon tuberosus BETT. = (C. pul- 
YS re ca. 13 PACE (1909) 
119. Gastrodia elata . . . . . . . . . 8—9 Kusano (1915) 
137. Spiranthes australis . . . . . . . . 12 TAKAMINE (1916) 
te ee ee 
Tribus 4: Kerosphaereae 
Series A: Acranthae 
195. Stelis atropurpurea . . . . . . . . . 16 
RS Gast cpomeleay *16 
197. Physosiphon carinatus . . . . . . ca. 16 ; Horrmann (1929) 
à Loddigesii . . . . . . ca. 16 
214. Microstylis spec? . . . . . . . . ca. 20 


1 Vgl. Anmerkung in TıscHLer (1927), Tabulae Biologicae 4, 67. 
2 Vgl. Text auf S. 554. 
39* 
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234. Coelogyne fimbriata. . . . . . . . . 20 
» fuliginosa . . . . . . . . 20 
ee 7777 une + 3 20 
237. Dendrochilum glumaceum . . . . . . 20 
244. Pholidota conchoidea . . . . . . . - 20 
259. Epidendrum Linkianum . . . . . ca. 20 
PA nocturnum....... 20 
ae raniferum . . . . . . . 20 
267. Cattleya Trianae . . . . . . . . . 20 Horrmanx (1929) 


Laelia tenebrosa superba . . . . . 20 

296. Dendrobium chrysotozum . . . . . . 20 
‘a thyrsiflorum ...... 20 

” Wardianum var. giganteum*20 

A: ee. ess OCT ca.*10 

: infundibulum . . . . . +20 





Suburi a: Sympodiales 
2. Calanthe vestita var. cn a ” 


RE 
= Bulbophyllum sauroce ; 20 HoFrFMANx (1929) 


369. Cymbidium Lowianum . . . . . .9—10 SUESSENGUTH (1921) 
E23 Zn u .0 aa @.6 © 20 
405. Stanhopea insignis ........ 20 
à RP 
406. dites tebe ergs ae 20 ( Horrmann (1929) 
411. Bifrenaria Harrisoniae....... *20 
412. Lycaste aromatica . . . . . . . . . 20 
421. Zygopetalum Mackayi . . . . . . ca. 24 SUESSENGUTH(1923) 
°°? aoe LUE ee © aueh *24? 
439. Ornithidium densum . . . . . . . . 24 
477. Odontoglossum crispum ...... *28 > HorrMann (1929) 
487. Oncidium bicallosum . . . . . . . . 14 
a flezuosum . . . . . . . . +28 
= praetextum . . . . . . . 28 Arzeuıus (1916) 
jé varicosum ........ 28 Horrmann (1929) 
Subseries b: Monopodiales 
539. Vandatricolor . . . . . . . . ca. *9 
var. suavis . . . . ca. 18 |Hormuanı (1020) 
578. Sarcanthus rostratus . . . . . . . . *18! 


XI. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

1. Die Reduktionsteilung der Pollenmutterzellen verläuft im all- 
gemeinen normal. Im Diakinesestadium liegen die Geminipartner meist 
in paralleler Lagerung zueinander, typische Ringbildung wurde nirgends 
beobachtet. Die Einordnung der Chromosomen in die Aquatorialplatte 
und die Wanderung an die Pole gehen in der Regel gleichmäBig vor sich. 
Nach Ausbildung der Tetraden kommt es bis zur Weiterbildung zum 
zweikernigen Pollen zu einem Ruhestadium. 
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2. Die Bildung der isoliert liegenden Pollen der Diandrae erfolgt nach 
dem ,,Furrowing-Typ“ Farrs, während bei den Monandrae die Pollen 
zu Tetraden, Massulae oder Pollinien vereinigt bleiben. 

3. Der Zellwandbildungstyp bei der Reduktionsteilung ist wie bei der 
Mehrzahl der Liliaceen und Iridaceen der simultane oder sogenannte 
Dicotyledonen Typ. 

4. Die Anordnung der Zellen, die durch die verschiedenen Platz- 
und damit verbundenen Druckverhältnisse innerhalb des Polliniums 
bedingt wird, ist in der Tetrade recht verschiedenartig. 

5. Die bei den Diandrae auftretenden Chromosomenzahlen sind n = 
8—9, 10, 11, 12, 16 und ca. 24, bei den Ophrydoideae n = 8, 10, 11, 
11—12, 12, 16, 20, 21, ca. 30 und 63, beiden Polychondreae n = 8—9, 12, 
ca. 13, 15, 16, 17, 18 und 30. 

6. Die bei den vorausgegangenen Tribus so groBe Labilität der chro- 
mosomalen Verhältnisse hat bei den Kerosphaereae zu einer Erstarrung 
gefiihrt. Die Chromosomengrundzahl der Acranthae ist n = 20, nur die 
wohl abgeleitete Subtribus Pleurothallideae zeigt n — 16 Chromosomen. 
Innerhalb der Pleuranthae findet sich in den ersten Subtribus der Sym- 
podiales die Haploidzahl n — 20, bei den Zygopetaleae und Huntleyeae 
n= 24 und bei den Oncidieae n = 28, während die vermutliche Chromo- 
somengrundzahl der Monopodiales n = 9 ist. 

7. Bei Oncidium bicallosum und wahrscheinlich Dendrobium nobile 
ist der für die Gattung charakteristische haploide Chromosomensatz auf 
die Hälfte reduziert. 

8. In der doppelten Chromosomenzahl von Vanda suavis LDL. findet 
die Annahme, daß diese Art nur eine Varietät von V. tricolor LDL. ist, 
eine weitere Bestätigung. 

9. Mit Ausnahme weniger Species sind die Chromosomen in der Meta- 
und Anaphase der Reduktionsteilung kurze, gestauchte Stäbchen bis 
mehr oder weniger abgerundete Kugeln. Die Chromosomen in den vege- 
tativen Teilungen dagegen sind mitunter stark gebogene Fäden von ver- 
schiedener Länge und Dicke. 

10. Es wird gezeigt, daß mit Hilfe der Chromosomenzahl der bisher 
noch unentschiedene Streit der systematischen Stellung verschiedener 
Kreise vermutlich leicht zu entscheiden sein wird. Die aus der Chromo- 
somenzahl zu ziehenden Schlüsse decken sich in jedem Fall mit den 
neuesten Ansichten der Systematiker. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Univer- 
sität Kiel in der Zeit vom November 1927 bis September 1929 angefertigt. 
Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. TıiscHLER, möchte ich 
für das stets rege Interesse an meiner Arbeit, die zahlreichen wertvollen 
Anregungen und die mir in weitestgehendem Maße zur Verfügung ge- 
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stellten Mittel des Instituts meinen aufrichtigen Dank aufs herzlichste 
sagen. Auch Herrn Privatdozent Dr. Janerzky und Herrn Dr. Mans- 
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KURZE MITTEILUNG. 


AUFKLEBEN VON PARAFFINSCHNITTEN 
MIT AMMONIAKHALTIGER WASSERGLASLOSUNG. 
Von 
HERMANN ULLRICH 
(Leipzig). 

(Hingegangen am 1. Marz 1930.) 


Häufig ist es erwünscht, aus Pflanzenschnitten mit Eau de Javelle 
oder durch Pepsin-HCl-Verdauung die Protoplastensubstanz ganz oder 
teilweise zu entfernen. Besonders das Studium der ersten Wandbildungen 
an Vegetationspunkten und die Untersuchung gewisser Membranstruk- 
turen werden dadurch wesentlich erleichtert. In solchen Fällen versagt 
das Aufkleben der Schnitte mit Eiweißglycerin. Vielen solchen Mitteln 
widersteht aber die Kieselsäure, die bei geeigneter Ausfällung dem Glas 
innig anhaftet und die erforderliche Adhäsion an die Wand- und Plasma- 
substanzen der Schnitte aufweist. Für solche Fälle hat sich dem Verfasser 
und anderen Mitarbeitern des Leipziger Botanischen Instituts bisher 
folgendes Verfahren bewährt: 

Man stellt sich eine Lösung von Wasserglas durch Verdünnen des 
offizinellen Präparates mit Wasser (1:100) her und fügt dazu 1% kon- 
zentrierte Ammoniaklösung. Mit dieser Flüssigkeit werden die wie üblich 
gut gereinigten Objektträger benetzt, die Schnitte aufgelegt und even- 
tuell sogar gestreckt. Der Ammoniakzusatz verhindert eine vorzeitige 
Abscheidung der Kieselsäure durch die Kohlensäure der Luft. Getrock- 
net wird an der Luft mit nachfolgendem kurzen Warmtrocknen (unter- 
halb der Schmelztemperatur des Paraffins) oder auch sofort bei höherer 
Temperatur. Nach Weglösen des Paraffins wird der 70%igen und even- 
tuell der nächst-verdünnten Alkohollösung eine Spur HCl zugesetzt, die 
die Kieselsäure in geeigneter Weise in Freiheit setzt. Die Schnitte haften 
nun in allen sauren und neutralen Lösungen sehr gut. Die Präparate ver- 
tragen auch kurze Behandlung mit ganz schwach alkalischen Lösungen, 
während das Klebemittel ebenso wie Eiweiß längerer Einwirkung jedoch 
nicht widersteht. Eine Trypsinverdauung in Karbonatlösungen an sol- 
chen Schnitten ist deshalb auch nicht möglich. 

Die Kieselsäure als Klebemittel hat den Vorzug, daß sie sich in keinem 
der bisher benutzten Färbemittel anfärbt. Störende Farbflecken, wie 
sie gelegentlich im Untergrund der Schnitte bei Benutzung von Eiweiß- 
glycerin auftreten können, bleiben daher aus. Das beschriebene Verfahren 
ist also auch dann gut zu benutzen, wenn spezielle Anforderungen an die 
Widerstandsfähigkeit des Klebemittels nicht gestellt werden. 








UBER EINEN EIGENARTIGEN DREIFACHEN 
CHROMOSOMENKOMPLEX IN DER REDUKTIONSTEILUNG 
DER POLLENMUTTERZELLEN VON HUMULUS JAPONICUS 


8. ET Z. 
Von 
M. TUSCHNJAKOWA. 
Mit 16 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 31. Dezember 1929.)1 


In meiner Mitteilung: ,, Untersuchungen iiber die Kernbeschaffenheit 
einiger diözischen Pflanzen“ (Planta 7, H. 4) habe ich in der Reduktions- 
teilung der Pollenmutterzellen von Humulus Japonicus einen Komplex 


(einen Trivalent) aus drei end-to-end vereinigten 
Chromosomen beschrieben. In der vorliegenden 
Arbeit sollen nun einige Einzelheiten iiber das 
Verhalten dieses Komplexes mitgeteilt werden, 
wie sie aus der Untersuchung des umfangreichen, 
im vorigen Herbst gesammelten Materials zu ent- 
nehmen waren. 

Die Metaphase und die frühe Anaphase der 
heterotypischen Teilung (in den Pollenmutter- 
zellen) sind die geeignetesten Stadien, an denen 
das Verhalten dieses Komplexes und die Vertei- 
lung seiner Elemente auf die Tochterkerne am 
besten zu beobachten ist. 

Einzelne Chromosomen des Komplexes sind 
bald mehr, bald weniger fest miteinander verbun- 
den, damit wird das Aussehen des Komplexes 
im Ganzen bestimmt. Manchmal ist er in der 
Art einer Kette gestaltet, welche drei Abschnitte 
zeigt, deren Enden durch einen feinen Faden 


f 


Abb.1. a Eine zur Spindelachse 
parallele Anordnung des Kom- 
plexes. Drei Chromosomen 
durch einen Faden verbunden. 
b Komplex gekriimmt (die Wa- 
ge), am mittleren gleichschen- 
keligen Chromosom umgebogen. 
e Komplex in ähnlicher Lage, 
am ungleichschenkeligen Chro- 
mosom umgebogen. 


verknüpft sind (Abb. la, b,c). Zuweilen sind zwei Chromosomen des 
Komplexes sehr eng miteinander vereinigt, so daß der ganze Komplex 





1 Anmerkung des Herausgebers: Das Manuskript zu dieser Arbeit lag der 
Redaktion der ,, Planta‘ bereits am 2. September 1929 vor. Es mußte der Ver- 
fasserin aber zur Vornahme stilistischer Änderungen zurückgesandt werden. Diese 
sind erfolgt, inhaltlich sind keine Änderungen vorgenommen worden. Im Hin- 
blick auf eine inzwischen in der ,, Hereditas“ erschienene Arbeit ähnlichen Inhaltes 
von WInGE legt die Verfasserin Wert auf diese Feststellung. 


Planta Bd. 10. 
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eine vollkommene Illusion eines Paares ungleicher Chromosomen abgibt, 
wie es WINGE annahm (Abb. 2a, b). Endlich können alle drei Kompo- 
nenten des Komplexes miteinander verbunden sein, so daß sie ein einziges 
riesiges Chromosom zu bilden scheinen (Abb. 3), an dem nur schwache 
Einschnürungen, die allerdings nicht immer zugegen sind, seine kompli- 
zierte Zusammensetzung zu beweisen pflegen. 

Die Beobachtung des Komplexes in der Metaphase und Anaphase 
der heterotypischen Teilung läßt uns ganz deutlich erkennen, daß er in 
bezug auf die Spindelachse keine bestimmte Lage einnimmt: bald wird 
er der Achse parallel an der Peripherie der Kernplatte gelagert (Abb. la, 
4a), bald aber unter einem Winkel am mittleren Chromosom umgebogen, 
so daß er in dieser Lage einer Wage ähnelt (einem Wagebalken mit zwei 
Schalen, Abb. 1b, c); diese Form ist uns aus der Untersuchung von Kı- 
HARA an Rumez acetosa bekannt. Zuweilen kommt die Umbiegung an der 


\ bY 


Abb. 2a. Abb. 2b. Abb. 3. Abb. 4a. Abb. 4b. 


Abb. 2a, b. Ein tere rts einer engen Verbindung von zwei Chromosomen untereinander 
den Eindruck eines Chromosomen macht. — Abb. 3. Dreifacher Kom- 

plex in Form eines pony Abschnittes. — Abb. 4a. Das Auseinanderweichen der Chromosomen 
im Trivalent: eines der äußeren und das mittlere begeben sich zu einem Pol, das andere äußere 
zu dem anderen. Alle drei Chromosomen liegen so, daß ihre Unterschiede leicht ersichtlich sind: 
das gleichschenkelige liegt in der Mitte, zwei ungleichschenkelige seitwärts. — Abb. 4b. Komplex 
an der Verbindungslinie, zwischen dem äußeren und dem mittleren Chromosom umgebogen. 


Verbindungslinie zwischen dem Seiten- und Mittelchromosom zu liegen, 
was auf der Abb. 2a, 4b dargestellt ist. 

Hiermit sehen wir uns vor die Frage gestellt, in welcher Weise die Ver- 
teilung der Chromosomen auf die Tochterkerne unter verschiedenen Um- 
ständen geschehen kann, d. h. ob das Auseinanderweichen der Chromo- 
somen stets ganz gleich fortschreitet und einheitliche Resultate ergibt, 
oder ob dieses Verhalten je nach der Chromosomenlage verändert werden 
kann. Mit anderen Worten, es ist zu entscheiden, ob beim Auseinander- 
weichen der Chromosomen eine bestimmte Anordnug des Komplexes 
an der Spindel eine Rolle spielt, oder ob dieser Vorgang von der mehr oder 
weniger festen Verbindung der einzelnen Komplexkomponenten mitein- 
ander abhängig zu machen ist. 

Es scheint, daß diese beiden Momente bei dem obenerwähnten Vor- 
gang mitspielen. Aus der Beobachtung der Bilder, wo der Komplex als 
ein einzelner großer Abschnitt gestaltet ist, scheint man schließen zu 
dürfen, daß hier eine Zergliederung in einzelne Chromosomen nicht zu er- 
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warten ist. Die Verbindung bleibt so eng, daB der Komplex im ganzen 
zu einem der Pole befördert wird, wo dann auch die verspätete Abtren- 
nung in seine Elemente zu erfolgen scheint (Abb. 5a, 5b). Dieser Fall 
mag meiner Meinung nach auf die bei mehreren Pflanzen beschriebene 
Nondisjunction bezogen werden. 

Wenn drei Chromosomen des Komplexes in eine der Spindelachse 
parallele Reihe gelagert sind (Abb. 4a), so miissen sie eine Stellung an- 
nehmen, in der zwei von ihnen (ein mittleres und eins der äuBeren) sich 
zu dem einen Pol, und das dritte (ebenfalls ein auBeres) sich zum ent- 
gegengesetzten Pol begeben (Abb. 4a, 6a), wie das schon früher von mir 
hervorgehoben wurde. In anderen Fallen, wo der Komplex senkrecht zu 
der Spindelachse gerichtet und an dem mittleren Chromosom umgeknickt 
ist (Abb. 1b, c), kommen zwei Modifikationen der Chromosomenver- 
teilung vor: a) Sind zwei Chromosomen — das mittlere und eins der 


a's “at” 


Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5a, b. Der ganze Trivalent wandert zu einem der Pole ab (Non-disjunction). — Abb. 6. a Das 
Auseinanderweichen der Trival : zwei ungleichschenklige sind eng verbunden und 








gehen zu dem einen Pol, das gleichschenkelige zu dem anderen ab. In der Mitte ist eins der un- 

gleichschenkeligen Chromosomen gelagert. b,c Enge Verbindung zweier Trivalent 

Die Trennung findet am Orte statt, wo die Verbindung am lockersten ist. d Zwei Chromosomen 
wandern in enger Verbindung miteinander zu einem der Pole. 





äußeren —fest vereinigt (was allerdings nicht selten stattfindet, Abb.6b,c), 
so geschieht ihre Trennung durchaus dort, wo die Verbindung am 
schwächsten ist, d.h. es wird das Chromosom abgetrennt, welches an 
einem Faden befestigt ist; die zwei anderen bleiben verbunden, wie es 
bei der oben beschriebenen parallelen Lage der Fall war (Abb. 6d). b) Ist 
die Verbindung zwischen allen dreien Komponenten schwach, so begeben 
sich während des Auseinanderweichens das mittlere Chromosom (der 
Wagebalken) nach dem einen Tochterkern hin, die zwei an seinen Enden 
angehängten Chromosomen aber nach dem anderen (Abb. Ib, c). 

Diese Verteilungsweise der Chromosomen des Komplexes, sofern es 
nach der Zeichnung zu beurteilen ist, hat KIHARA bei derselben Pflanze 
in einer kurzen, dem Anschein nach vorläufigen Mitteilung in japanischer 
Sprache geschildert. 

Aus dem oben Dargelegten könnte die Folgerung gezogen werden, 
daß bei der Verteilung des Chromosomenkomplexes von Humulus Japoni- 
cus auf die Tochterkerne zwei ganz verschiedene Fälle eintreten können: 
1. Ist der Chromosomenkomplex parallel zur Spindelachse gerichtet, so 
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pflegen das eine äuBere und das mittlere Chromosom zu dem einen Pol, das 
andere äuBere zu dem anderen zu wandern. 2. Nimmt der Chromosomen- 
komplex eine gekriimmte Lage (in Form einer Wage) ein, so erhält der 
eine Tochterkern das mittlere, der andere die beiden äuBeren Chromo- 
somen. 

Es stellte sich aber heraus, daB diesen beiden Verteilungsweisen des 
Chromosomenkomplexes in einigen Fällen, wenigstens hinsichtlich ihrer 
Endergebnisse, kein grundsätzlicher Unterschied beizumessen ist, und 
unser Schema eigentlich nicht aufrecht erhalten werden kann. 

Das liegt vor allem daran, daß wir die Chromosomen im Komplex. bis 
jetzt nach ihrer Lage auseinandergehalten haben, d. h. wir bezeichneten 
in unserem Schema das Chromosom je nachdem, ob es in der Mitte (das 
mittlere Chromosom) oder an der Seite des Komplexes (Seitenchromosom) 
gelagert war. Solch eine Bezeichnung wäre nur in dem Fall gerechtfertigt, 
wenn volle Sicherheit darüber vorhanden wäre, daß alle Chromosomen des 
Komplexes unter allen Umständen stets dieselbe Lage zueinander beibe- 
halten. Da uns aber diese Sicherheit fehlt, so müssen wir ein anderes ge- 
naueres Kriterium suchen, als uns die Anordnung der Chromosomen im 
Komplexe bieten kann, d.h. irgendein auf die Individualität der Chromo- 
somen bezügliches Merkmal feststellen. Mit anderen Worten, die Frage 
ob die gegenseitige Lage der drei Chromosomen im Komplex immer die 
gleiche oder eine veränderliche sei, kann nur dann gelöst werden, wenn die 
einzelnen Komponenten des Chromosomenkomplexes recht deutliche mor- 
phologische Unterschiede erkennen lassen. 

An einigen Präparaten, wo die Chromosomen des Komplexes in Pro- 
filansicht zu betrachten waren, gelang es mir, den Anheftungspunkt 
der Chromosomen an die Spindelfasern ganz deutlich zu unterscheiden. 
Dieses Merkmal, welches für die Form der Chromosomen von größter 
Bedeutung ist und ihre Morphologie bestimmt, habe ich für die Fest- 
stellung der Chromosomenunterschiede im Komplex benützt. 

Fälle, wo die Anheftungspunkte aller drei Chromosomen an die Spindel- 
fasern zu sehen sind, kommen überaus selten vor und machen etwa 2—3% 
aus. Immerhingelang es mir, mehrfach nach der Anheftungsstelle der Chro- 
mosomen an den Spindelfasern festzustellen, daß alle drei Chromosomen 
des Komplexes zweischenkelig sind. Eins davon ist etwa in der Mitte 
an die Spindelfaser befestigt, so daß wir es ohne Umstände als gleich- 
schenkelig bezeichnen können (Abb. 4a, 1b, 7, 8). Was die zwei übrigen 
Chromosomen anbetrifft, so ist ihr Anheftungspunkt gegen das eine Ende 
hin verschoben, so daß sie sich als zwei ungleichschenkelige Chromosomen 
erkennen lassen, welche manchmal von gleichem Umfang zu sein scheinen 
und den Eindruck zweier Homologen machen. Nach der Feststellung der 
Individualität der Chromosomen ist die Ermittelung der Lage der Chro- 
mosomen im Komplex nicht schwierig. 
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Vor allem muß festgestellt werden, welches das mittlere Chromosom 
ist; daraus ergibt sich schon die Gruppierung aller dreier Chromosomen 
im Komplex. Ist sz z.B. gelungen das Mittelchromosom als gleich- 
schenkelig zu erkennen, so ist damit die Überzeugung gewonnen, daß die 
zwei äußeren eben ungleichschenkelig sind (Abb. 1b). 

Wie die Untersuchung von vielen tausenden Kernplatten ergeben hat, 
scheint die gegenseitige Lage der Chromosomen in einem Komplex nicht 
streng fixiert, d. h. nicht immer gleich zu sein; im Gegenteil wechseln die 
Chromosomen ihre gegenseitige Lage. So liegt z. B. das gleichschenkelige 
Chromosom manchmal in der Mitte des Komplexes (Abb. 1b, 4a, 8), in 
anderen Fällen findet sich an seiner Stelle eins der ungleichschenkeligen 
Chromosomen vor (Abb. Le, 7, 9, 10, 11). 


PI 


Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. Abb. 10. Abb. 11. 
Abb. 7. Anordnung der Chromosomen im Tiivalent. In der Mitte liegt eins der ungleichschenke- 
ligen Chromosomen (bz). — Abb. 8. Anordnung der Chromosomen im Trivalent. Zwei Seitenchro- 
mosomen sind ungleichechenkelig. — Abb.9. Enge Verbindung zweier ungleichschenkeliger Chromo- 
somen bei einer gekrümmten Lage des Komplexes. Das beginnende Auseinanderweichen der 
Chromosomen. _ — Abb. 10. Anordnung der Chromosomen in einem Trivalent. In der Mitte liegt 
eins der l keligen, seitwärts das ee und das andere ungleichschenkelige. 
Abb. 11. gekrümmt. Das mittlere Chromosom ungleichschenkelig. Beim Aus- 
einanderweichen gehen zu dem einen Pol ein re A Chromosom und ein gleich- 

schenkeliges, zu dem andern das übrig gebliebene ungleichschenkelige, wie in 4a. 








Hand in Hand mit der räumlichen Umgruppierung der Chromosomen 
müssen auch die Folgen ihres Auseinanderweichens sich anders gestalten, 
was deutlich aus dem beigefügten Schema zu ersehen ist. Hier sind die 
Chromosomen der Kürze wegen mit Buchstaben bezeichnet, das gleich- 
schenkelige mit a, die ungleichsenkeligen mit b, und b,. Die Chromosomen 
b, und 6, unterscheiden sich voneinander dadurch, daß der kürzere Schen- 
kel des Chromosoms 6, in Vergleich mit dem entsprechenden Schenkel 
des Chromosoms 6, merklich kürzer ist (Abb. 12a, b, c, d, e, f, g, h, j). 

Das Schema enthält zwei horizontale Reihen: 

1. Der Komplex liegt der Spindelachse parallel. 

2. Der Komplex ist gekrümmt (die Wage). 

In den einzelnen Abteilungen, in welche die beiden Reihen zerfallen, 
sind die Anordnung der Chromosomen im Komplex (die frühe Anaphase) 
und die Ergebnisse ihres Auseinanderweichens zu den entgegengesetzten 
Zellenpolen schematisiert (vgl. mit den Abbildungen). 
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Kımara hat in seiner obenerwähnten Untersuchung die Seitenchro- 
mosomen des Komplexes bei HumulusJaponicus mit Yı—Y,, das Mittel- 
stiick aber mit X bezeichnet, weil er gerade diese Chromosomen fiir Ge- 
schlechtschromosomen hält. Dieser Punkt soll aber bis auf weiteres 
nicht besprochen werden. 

Das Schema des Auseinanderweichens der Chromosomen des Kom- 
plexes, wie es auf unseren Abbildungen dargelegt ist, wurde nicht im 
Voraus ersonnen, sondern erst aus vielen Beobachtungen, von denen nur 
die typischsten im Texte angeführt sind, erschlossen. 


| 
ah abz aba abı I bıbz I 


h i 
a bı be 
Bezeichnung der Chromosomen des Trivalenten. 
Abb. 12. Schema der Anordnung der Chromosomen im Trivalent und deren Auseinanderweichung. 





Wenn wir alle Tatsachen in Berücksichtigung ziehen wollen, so kön- 
nen wir auch über den Chromosomenbestand der existenzfähigen Ga- 
meten urteilen. Da wir in der Metaphase der heterotypischen Teilung 
stets 7 Bivalente und einen Trivalent zählen, wie es in meiner ersten 
Mitteilung erwähnt wurde, so dürfte infolge der verschiedenen Verteilung 
der Trivalentehromosomen (siehe Schema) und bei einem regelmäßigen 
Auseinanderweichen der übrigen Chromosomen der Gametenbestand ver- 
schieden sein: 


1. (7+a) =8 4. (7+b, b,) = 9 
2. (7+b,) = 8 5. (7+ab,) =9 
3. (7+b,) = 8 6. (7+ab) =9 
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Ich glaube, daß es mir in kurzem gelingen wird, die etwaige Bedeu- 
tung der Lageveränderungen der Elemente des Chromosomenkomplexes 
etwas näher zu interpretieren. Diese Änderungen führen zum Ergebnis, 
daß die Tochterkerne mit gleichen Chromosomenzahlen, infolge der zu- 
fälligen Verteilung der betreffenden Chromosomen, immerhin sich von- 
einander unterscheiden werden. So bekommt z. B. die achtchromosomige 
Gamete nur ein Chromosom aus dem Komplex, doch kann es entweder 
das Chromosom a oder b, oder b, sein. 


> % 4 


# ey ® 





/ 


\ Js 


mener de 
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Abb. 13a—f. a Die Metaphase der homöo- 
typen Teilung in den Pollenmutterzellen. 
Achtchromosomige Platte mit dem a- 
Chromosom. b Desgleichen. Neunchro- 
mosomige Platte mit den Chromosomen 
a und bi. c Desgleichen. Neunchromo- 
somige Platte mit den Chromosomen a 
und be d Die Metaphase der zweiten 
Teilung. Die eine Platte hat das Chro- 
mosom bz, die andere das a- und b-Chro- 
mosom. e Desgleichen. Die eine Platte 
besitzt das Chromosom bı, die andere a 
und b.. f Die Anaphase der homöotypen 
Teilung in den Pollenmutterzellen. In 
der rechten Anaphase sind zwei fragliche 
Chromosomen 6; und bz vorhanden. Die 
linke Anaphase hat das a-Chromosom. f 


Diese Annahme wird durch die Untersuchung der Metaphasen und 
Anaphasen der homöotypen Teilung in den Pollenmutterzellen voll- 
kommen bestätigt. 

In mehreren Platten sehen wir ohne Zweifel, daß diese fraglichen 
Chromosomen in den verschiedenen Kombinationen gefunden werden. 
Diese Chromosomen sind ihrer Klarheit wegen dunkler schattiert. 

Wie die Abbildung 13a zeigt, besitzt die achtchromosomige Platte 
der zweiten Teilung ein gleichschenkeliges a-Chromosom. 

In anderen Fällen haben solche Platten das Chromosom b, (Abb. 13e) 
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oder b, (Abb. 13d). Neunchromosomige Platten können entweder a- und 
b,-Chromosomen (Abb. 13b, d) oder a und b, (Abb. 13c, e), wie auch b, 
und 6, enthalten. Die Abb. 13f zeigt die Anaphase der zweiten Teilung 
in den Pollenmutterzellen. Die linke Anaphase hat das a-Chromosom, 
die untere Anaphaseplatte ist nicht zu sehen, und die rechte Anaphase 
enthält die Chromosomen }, und b,. 

Es ist daraus leicht verständlich, daß im Gegensatz zu KrHAras Mei- 
nung für Humulus Japonicus keine genaue Formel des Chromosomsatzes 
angegeben werden darf. Kimara gibt die folgende Formel für den Chro- 
mosomenbestand der diploiden Kerne, indem er von den Bildern der 


heterotypischen Teilung ausgeht: 
d= Tu+Y,+X+X, oder 14+Y,+X+Y, = 17 
9= 7u+X+X, 14+X+X = 16 


so daß nur die beiden folgenden Gametenformeln möglich sind: 
7+¥,+¥,=9 
7+X=8 

Wenn wir diese Angaben mit meinen Erwägungen (wo X für a und 
Y,—Y, für 6,2, gelten) vergleichen wollen, so sehen wir, daB diese Lage 
nur einen einzelnen Fall darstellt. 

Die Individualitätsmerkmale der einzelnen Chromosomen des Triva- 
lenten, die während der Reduktionsteilung deutlich hervortreten, erlauben 
es, diese drei Chromosomen auch in den somatischen Kernen auseinander- 
zuhalten. Dies ist sehr wichtig, da eine bestimmte Kombination dieser 
Chromosomen in Diploidkerne den Chromosomenbestand der Gameten, 
welche an der Bildung des fraglichen Individuums teilgenommen haben, 
charakterisiert; auch kann auf diese Weise gleichfalls über die Lebens- 
fahigkeit aller Typen a priori wahrscheinlicher männlicher Gameten geur- 
teilt werden. Nach dem eigenartigen Vierhalten des Trivalenten bei der 
Reduktionsteilung könnte man vermuten, daß der Chromosomenbestand 
der Diploidkerne in bezug auf die uns interessierenden Chromosomen 
verschiedenartig sein muß. Die Untersuchung der somatischen Teilung 
bestätigt dieses vollkommen. 

Bei günstiger Orientierung der Chromosomen in den somatischen 
Platten gelingt es verhältnismäßig leicht, diese Chromosomen nach 
ihrer relativen Größe zu erkennen. 

In einigen diploiden Platten werden diese eigenartigen Chromosomen 
in verschiedenen Kombinationen vorgefunden. Solche Chromosomen 
sind in unseren Abbildungen dunkler schattiert. Außerdem sind diese 
Chromosomen, damit ihre Eigentümlichkeiten besser hervortreten, außer- 
halb der Platten angeführt und durch folgende Buchstaben bezeichnet: 
die gleichschenkeligen mit a, eines der ungleichschenkeligen, das ein Ver- 
hältnis der Schenkellängen von 7 : 11 aufweist, mit 6, das andere ungleich- 
schenkelige mit einem Verhältnis der Schenkellängen von 6:11, durch b:. 
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Abb. 14a zeigt eine Platte, in welcher die beiden fraglichen Chromo- 
somen sich durch ihre Größe auszeichnen. Beide Chromosomen sind 
gleichschenkelig, also hatten beide Elterngameten ein gleichschenkeliges 
Chromosom in ihrem Chromosomenbestand. In der Platte (Abb. 14b) 
fallen auch zwei große Chromosomen auf, aber das eine davon ist ein 
a: a, das andere ein aie b,. 


a a 
Abb. 14. Abb. 16. 
Abb. 14. 3 somatische Platten mit 16 Chromosomen (Wurzeln). a In der Platte sind zwei gleich- 
schenkelige Chromosomen aa vorhanden. b Die Platte mit einem gleichschenkeligen Chromosom 
a und einem ungleichschenkeligen Chromosom bı. c Platte mit zwei ungleichschenkeligen Chromo- 
somen bibi. — Abb. 15. Tetraploide Platte (32 Chromosomen) mit den Chromosomen bı und bz. 
Abb. 16. Zwei somatische Platten mit 17 Chromosomen: a Drei Chromosomen a; bı b2sind vorhanden. 
b Die Platte mit den Chromosomen bı bı bz. 

Abb. 14c illustriert den dritten Fall, daß in einer Garnitur von 16 
Chromosomen zwei ungleichschenkelige Chromosomen 6,6, vorkommen. 
Und endlich ist in Abb. 15 eine tetraploide Platte dargestellt, aus der zu 
ersehen ist, daß in einem Satz von 32 Chromosomen die Chromosomen 
b, und b, vorkommen können. 

Eine verschiedene Zusammensetzung des Chromosomenbestandes in 
bezug auf die fraglichen Chromosomen kann auch in 17chromosomigen 
Platten beobachtet werden. Hier sind, wie es auch sein muß, alle drei 


fraglichen Chromosomen zugegen. In Abb. 16a treten sie in der Platte 
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recht deutlich hervor, und es ist zweifellos, daB wir es hier mit Chromo- 
somen a, b,, b, zu tun haben. In Abb. 16b sind alle drei Chromosomen 
ungleichschenkelig, d. h. 6,, 6, und b,. 


Erérterung der Ergebnisse. 

Das dreifache Chromosom in der Reduktionsteilung der Pollenmut- 
terzellen der diôzischen Pflanzen, das für die ungleiche Zahl der Chromo- 
somen bei beiden Geschlechtern verantwortlich ist, wurde zuerst bei 
Rumex acetosa beschrieben. Kimara und Ono nahmen an, daß das ,,tri- 
partite Chromosom“ bei dieser Pflanze nichts anderes als ein idiochro- 
mosomer Komplex ist, in dem M das X-Chromosom, m, und m, aber das 
Y-Chromosom bedeuten. 

Wie aus den Arbeiten der eben genannten Forscher bekannt ist, be- 
halten die drei Chromosomen im Komplex (das mittlere M und die seit- 
lichen m,- und m,-Chromosomen) immer dieselbe Lage zueinander. Dar- 
um bleiben die Ergebnisse der Verteilung der Chromosomen bei der 
heterotypischen Teilung immer dieselben, d. h. das mittlere Chromosom 
M geht in den einen Tochterkern, m, und m, gehen in den anderen über. 
Nach dem Abschluß der Reduktionsteilung werden dabei zweierlei Pollen- 
kerne gebildet, solche mit (6+ M)—7 und solche mit (6-+m, ms) = 8Chro- 
mosomen. 

Bei Humulus Japonicus sehen wir auch ein ,,tripartite Chromosom“, 
das äußerlich einem solchen von Rumez acetosa gleicht; doch unterschei- 
det es sich vom Rumex-Chromosom nach dem Verhalten seiner Kompo- 
nenten. Der wesentliche Unterschied des ,,tripartite Chromosom“ bei 
Humulus Japonicus ist erstens die Unbeständigkeit seiner Lage in bezug 
auf die Spindelachse (parallel oder gebogen), was nicht ohne eine gewisse 
Bedeutung ist; zweitens spielt auch die Unbeständigkeit der Chromo- 
somenverteilung innerhalb des Komplexes eine gewisse Rolle und ist die 
Ursache vieler Folgen. Deshalb ist die Verteilung der Chromosomen in 
der heterotypischen Teilung eine unbeständige, d.h. in verschiedenen 
Fällen ist sie nicht identlisch, und daher wird auch der Chromosomen- 
bestand der männlichen Gameten verschieden gestaltet. 

Wie oben erwähnt, unterscheiden sich die Individuen bei Humulus 
Japonicus voneinander durch den Chromosomenbestand der Diploid- 
kerne. Es müssen also tatsächlich einige karyologische Rassen existie- 
ren, ähnlich denen, deren Idiogramme schon auf entsprechenden Ab- 
bildungen angeführt waren. 

Die Vielgestaltigkeit des Chromosomenbestandes des Kernes bei ver- 
schiedenen Rassen in bezug auf die Chromosomen, von denen die Rede 
ist, weist darauf hin, daß nicht nur die männlichen, sondern auch die 
weiblichen Gameten ihrem Haploidsatz nach verschiedenartig sein 
müssen. 
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Jenes Spiel der Kombinationen dieser besonderen Chromosomen, 
welches uns bei den wenigen angefiihrten Beispielen auffallt, kann nur 
durch einen hybridischen Ursprung der Individuen dieser Rassen er- 
klärt werden. Nur bei solcher Annahme werden die Beweglichkeit und die 
Unbeständigkeit des Komplexes in der Reduktionsteilung verständlich ; 
solch ein Verhalten des Chromosomenkomplexes wäre bei einer im karyo- 
logischen Sinne stabilen Art nicht zu erklären. 

In Anbetracht der verschiedenartigen Kombinationen der Chromo- 
somen in den schon beschriebenen Beispielen, können wir, glaube ich, 
theoretisch das Bestehen folgender karyologischer Rassen bei dieser Art 
voraussetzen: 


Rassen mit 16 Chromosomen Rassen mit 17 Chromosomen 
*11. 14+aa * 14+ab, b 
* 2. 14+ab, 14 + ab, b, 

3. 14+ab, 14 + abs be 
* 4. 14+b, by * 14+5, b, b 
* 5. 1440, 5, 14 +6, b, b, 

6. 14+b by 4+bbù 

14+ bg bg be 
14+a a b, 
l4+aab, 
l4+aaa 


Liegt die Ursache der Verschiedenartigkeit des Chromosomenbestan- 
des der Individuen in bezug auf die erwähnten Chromosomen in der 
Hybridisation, so muß auch der unumgängliche Schluß gezogen werden, 
daß der qualitative Bestand des dreifachen Komplexes in der Reduk- 
tionsteilung je nach der Verbindung der elterlichen Gameten ebenso ver- 
schiedenartig gestaltet ist. Wenn sich z. B. zwei Gameten verbinden: 

$ ab, b, und 2b, oder 

Shh » Pb 
so müssen im Komplex augenscheinlich im ersten Falle ab,b, enthalten 
sein, d. h. zwei gleiche b, neben a, und im zweiten b,b,b,, d. h. ebenfalls 
zwei gleiche b,b, neben b, vorkommen. 

Es ist sehr wohl möglich, daß es auch so ist; denn, wie ich schon 
früher erwähnt habe, erscheinen beide ungleichschenkeligen Chromo- 
somen des Komplexes bisweilen als ein Paar Homologen. 

Gegenwärtig kann ich leider noch nicht mit Bestimmtheit sagen, wie 
sich die verschiedenen karyologischen Rassen in geschlechtlicher Bezie- 
hung verhalten werden. Zur Lösung dieser Frage wäre ein reiches Material 
und ein gewisser Zeitraum nötig; ich aber bin gezwungen infolge ver- 
schiedener Umstände, meine Arbeit mit den gegenwärtigen Mitteilungen 
abzuschließen. 

Alles, was ich in dieser Beziehung sagen kann, ist nur eine mögliche 
Voraussetzung. Augenscheinlich sind die 17fachen Chromosomenindivi- 

1 * — diese karyologischen Rassen sind gefunden. 
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duen männlichen Geschlechts, die 16fachen weiblichen Geschlechts. 
Bei den von mir untersuchten Individuen, männlichen, wie weiblichen 
Geschlechts, konnten niemals Merkmale des entgegengesetzten Ge- 
schlechts beobachtet werden, obgleich die diploiden Kerne dieser Indi- 
viduen in bezug auf a,b,b, sehr verschiedenen Chromosomenbestand ent- 
hielten. Ich glaube daraus schließen zu dürfen, daß das Vorhandensein 
bestimmter Chromosomen des fraglichen Komplexes in den Diploid- 
kernen der Individuen bei Humulus Japonicus in keiner Beziehung zur 
Bestimmung des Geschlechts steht. 

Kimara deutet diese Chromosomen als Geschlechtschromosomen und 
bezeichnet das gleichschenkelige Chromosom mit X und die ungleich- 
schenkeligen mit 4, ¥2. Nach seiner Beschreibung enthalten die Kerne 
der weiblichen Individuen XX und die Kerne der männlichen Individuen 
Y%ı Ye X Chromosomen. Doch ist aus den oben angeführten Diagrammen 
klar, daß auch in der 16chromosomigen Platte des weiblichen Individu- 
ums sowohl jedes der beiden y (b, b, nach meiner Bezeichnung) als auch 
das X Chromosom vorkommen können. 

Kimara hält den Komplex für ein Gebilde, welches in bezug auf die 
Spindelachse eine beständige Stellung einnimmt, und in welchem die 
Chromosomen ihre gegenseitige Lage nicht ändern, d.h. in der Mitte 
liegt immer das gleichschenkelige Chromosom X, und seitlich die un- 
gleichschenkeligen 7, 72, die immer zusammen an den einen Pol abgehen. 

Wie wir bei der Beschreibung der Reduktionsteilung im ersten Teil 
der Arbeit gesehen haben, ist das Verhalten des Chromosomenkomplexes 
und der einzelnen Chromosomen gar nicht so regelmäßig. Es kommen 
beständig Abweichungen von dieser Regel sowohl in der Lage des Kom- 
plexes in bezug auf die Spindelachse, als auch auf die Verteilung der 
Chromosomen im Komplex selbst vor; was den ganzen Sachverhalt än- 
dert. Infolgedessen werden die Geschlechtschromosomen zu gewöhn- 
lichen Chromosomen, welche für die Geschlechtsbestimmung belanglos 
sind und auch nicht als Geschlechtsindikatoren angesehen werden können. 

Zum Schluß möchte ich versuchen die erhaltenen Tatsachen zu deuten. 
Wir glauben, daß diese Tatsachen einiges Licht auf die Entstehung von 
Heterochromosomen bei diözischen Formen werfen und auch die Be- 
ziehung solcher Chromosomen zum Geschlecht andeuten. 

Wie oben schon beschrieben wurde, scheinen zwei Chromosomen aus 
dem dreifachen Chromosomenkomplex eine Art von Affinität zueinander 
aufzuweisen, so daß der ganze Komplex das Aussehen von einem Paar 
von Heterochromosomen hat. Diese Erscheinung tritt sehr oft auf. In 
einem solchen Fall sind die Resultate der Teilung immer dieselben: der 
große Abschnitt, der aus zwei Chromosomen besteht, begibt sich als sol- 
cher stets zu dem einen Pol. Vielleicht muß dieser Vorgang als der erste 
Schritt zu einer Regelung der ungeordnet verlaufenden Teilung anzu- 
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sehen sein. Diese Regelung besteht in einem Ubergang vom Trivalent 
zum Heterobivalent. Dieser Vorgang kénnte als die erste Stufe zu einem 
einfacheren und beständigen Mechanismus der Chromosomenverteilung 
angesehen werden. Wird diese Fähigkeit zur Vereinigung von zwei 
Komponenten fixiert, so erhalten wir Paar von typischen Hetero- 
chromosomen, die äußerlich an das Geschlecht gebunden sind. In dieser 
Beziehung stellt Humulus Japonicus einen Übergangstypus vor, und des- 
halb ist diese Pflanze für das Studium von großem Interesse. 


Zusammenfassung. 

Durch eine ausführliche Untersuchung der einzelnen Stadien der Re- 
duktionsteilung bei Humulus Japonicus wurde festgestellt, daß die Chro- 
mosomenverteilung in der heterotypischen Teilung einen viel verwickel- 
teren Verlauf hat als vorauszusetzen war. Es wurden viele Abweichungen 
von der allgemeinen Regel beobachtet, dabei kommen diese Abweichun- 
gen so oft vor, daß sie nicht als zufällig betrachtet werden können. Da- 
bei spielt der eigentümliche dreifache Chromosomenkomplex die wich- 
tigste Rolle. Die gegenseitige Lage der einzelnen Chromosomen im Kom- 
plex bleibt nicht immer konstant; das konnte durch das Vorhandensein 
von Individualitätsmerkmalen festgestellt werden. Der Chromosomen- 
komplex ist aus einem gleichschenkeligen a und zwei ungleichschenkeli- 
gen Chromosomen b,b, zusammengesetzt. Zuweilen liegt das gleich- 
schenkelige Chromosom in der Mitte des Komplexes, in anderen Fällen 
wird es hier durch eines der zwei ungleichschenkeligen Chromosomen er- 
setzt. Selbstverständlich müssen die Ergebnisse des Auseinanderweichens 
des Chromosomen in beiden Fällen verschieden sein. Die Verteilung 
der Chromosomen ändert sich auch je nach der Lage des ganzen Chromo- 
somenkomplexes in bezug auf die Spindelachse (d.h. je nach dem, ob 
der Chromosomenkomplex parallel zur Achse liegt oder eine umge- 
bogene Lage einnimmt). Die Resultate, die aus diesen beiden Lagen 
folgern, sind aus dem Schema zu ersehen. 

Infolgedessen werden bei Humulus Japonicus nicht zwei, sondern 
sechs Sorten von männlichen Gameten gebildet. 

Die Untersuchung von diploiden Kernen bestätigt diese Schluß- 
folgerung und veranlaßt uns außerdem zu der Annahme, daß auch die 
weiblichen Gameten in bezug auf die uns interessierenden Chromosomen 
verschieden sind. In diploiden Kernplatten werden diese drei Chromo- 
somen in sehr verschiedenen Kombinationen vorgefunden, und es hat 
den Anschein, daß ihre Anwesenheit in keinem Zusammenhang mit dem 
Geschlecht dieser Pflanzen steht. Der Unterschied zwischen männ- 
lichen und weiblichen Kernen ist eher ein quantitativer. 

Das eigenartige Verhalten des dreifachen Chromosomenkomplexes 
während der Reduktionsteilung mit allen daraus sich ergebenden Folge- 
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rungen kann nur durch eine Hybridisation, die sich unter den Individuen 
dieser Art ununterbrochen abspielt, erklärt werden. Die karyologische 
Untersuchung der diploiden Kerne mit verschiedenen K ombinationen der 
fraglichen Chromosomen lieB den Verfasser zu dem Schlusse kommen, 
daB bei dieser Art mehrere karyologische Rassen vorhanden sind, von 
denen sechs schon festgestellt sind. 


Diese Arbeit ist im Laboratorium meines hochverehrten Lehrers 
Akad. 8. G. NawaschHin ausgeführt worden. Es sei mir gestattet, 8. G. 
NAWASCHIN hiermit meinen tiefsten Dank auszusprechen. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ZUSAMMENHANGE 
ZWISCHEN STOMATARER OFFNUNGSWEITE UND BEKANNTEN 
INTENSITATEN BESTIMMTER SPEKTRALBEZIRKE. 


Von 
Kurt W. PAETz. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 31. Januar 1930.) 


I. Einleitung. 


Bei dem Studium der Einwirkung des Lichtes auf das Verhalten der 
Spaltöffnungen hat man sich bisher vorwiegend auf Untersuchungen im 
weißen Licht beschränkt. Sofern Experimente mit bestimmten Spektral- 
bezirken ausgeführt wurden, die sich hauptsächlich auf die Transpiration 
bezogen, sind zur Herstellung der betreffenden Bezirke gefärbte Flüssig- 
keiten in Cüvetten und Sacusschen doppelwandigen Glocken oder ge- 
färbte Gläser verwendet worden. Da hierbei nur unscharf begrenzte, 
breite Farbbezirke des Spektrums zur Verwendung gelangten, blieben 
exakte Untersuchungen in reinen, möglichst engen Spektralgebieten noch 
auszuführen. 

In der vorliegenden Arbeit sollen die Zusammenhänge zwischen be- 
stimmten Spektralbezirken bekannter Intensitäten und den stomatären 
Öffnungsweiten untersucht werden. Es wurden zu diesem Zwecke Unter- 
suchungen über das Wirkungsverhältnis der einzelnen Spektralbezirke 
auf den Öffnungszustand vorgenommen. 

Die Ansichten über das Wesen der Lichtreaktion sind bis heute ge- 
teilt. In der Literatur sind verschiedene Meinungen, die einander zum 
Teil widersprechen, vertreten. So wird die stomatäre Bewegung von 
einem Teil der Autoren auf assimilatorische Vorgänge zurückgeführt; 
weiterhin sucht man sie als einen Reizvorgang zu deuten und führt sie 
auch auf Permeabilitätsveränderungen zurück. — In neuerer Zeit glaubt 
man, dem Problem auf dem Wege über die Enzyme näher zu kommen. — 
Wenn auch der Einfluß des Lichtes auf die stomatären Bewegungen all- 
gemein erwiesen ist, so können die Beziehungen der Reaktionen zu diesem 
doch nur durch Bestrahlungen mit monochromatischen Bezirken quan- 
titativ untersucht werden. 
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Die ersten Versuche in dieser Richtung haben DEHÉRAIN (1869), 
Wiesner (1876), Kouz (1895) und F. Darwin (1898) ausgeführt. 

DExérain (1869) findet in den für unser Auge am hellsten erscheinen- 
den Bezirken, im gelben und gelbgriinen Teil des Spektrums, Maxima der 
Wirksamkeit auf die Öffnungsbeweguug. — Wiesner (1876) ist bestrebt, 
die Ekrane, in denen sich die Farblösungen befinden, auf die gleiche 
Helligkeit für sein Auge einzustellen. Er verdünnt die Flüssigkeiten der- 
art, daß ein Karnies eines gegenüberliegenden Hauses, das durch sie be- 
trachtet wird, nicht mehr deutlich sichtbar ist. Daß diese Art der Ein- 
stellung außer großen subjektiven Fehlern (wie z. B. Ermüdurigserschei- 
nungen des Auges, Helligkeitswert für unser Auge) gar keinen Anhalt 
über die durchgelassene Energie gibt, ist ohne weiteres klar. Seine Er- 
gebnisse, die Maxima im Rot und Blau darstellen, haben nicht den Cha- 
rakter quantitativer Bestimmungen. — Die Versuche KoLs (1895) mit 
dem Spektrophor zeigen, daß zwischen den Absorptionsgebieten B und C 
ein Maximum der Öffnung und im kurzwelligen Teil des Spektrums 
zwischen F- und Uviolett ein zweiter Offnungsbereich liegt, der geringere 
Weiten als der erstgenannte zeigt. Nach seiner Meinung sind die ultra- 
violetten, violetten, grünen, gelben und infraroten Bezirke unwirksam. 
— Die These von der starken Öffnungstendenz in Rot wird durch F. Dar- 
wins (1898) Versuche bekräftigt. Darwin verwendet spektral zerlegtes 
Licht; er findet im kurzwelligen Teil kein zweites Maximum. 

Bei allen Versuchen mit spektral zerlegtem Licht ist die Intensität 
des auf das Objekt auffallenden Lichtes proportional der des im betreffen- 
den Spektralbezirke emittierten Lichtes, also abhängig von derLichtquelle. 
Das würde der Fall sein bei Verwendung eines Spektrophors (REINKE), 
durch den die Wirkung verschiedener Dispersion der verschiedenen Quali- 
täten ausgeglichen wird. Bei Arbeiten mit einfach spektralem Licht kommt 
noch die relative Schwächung der stärker brechbaren Strahlen dazu. 

Lroyp (1908) arbeitet mit Lösungen von Kaliumbichromat und 
Cuprammon, die in Cüvetten gefüllt sind. Er gibt als Begrenzung der von 
ihm verwendeten Bezirke 540—700 mu bzw. 480—420 my an. Ein In- 
tensitätsvergleich wird von ihm nicht angestrebt. Er findet hinter beiden 
Filtern eine Öffnungstendenz, wobei die in Rot stärker ist. — Die Unter- 
suchungen von Comes (1880), NoßBe (1881) und HENsLow (1886), die 
wie diejenigen von WIESNER hinter Cüvetten mit Farblösungen aus- 
geführt sind, ergeben eine Öffnungstendenz im kurzwelligen Teil. 

ScHWENDENER (1881) schließt aus dem Chlorophyligehalt der Schließ- 
zellen auf deren Fähigkeit, allein durch Assimilation den Turgor zu ändern 
und somit die Spaltweite zu steuern. Ein Überwiegen der Wirkung in Rot 
und Blau gegenüber Grün würde für eine Beteiligung der assimilatorischen 
Wirkung des Lichtes sprechen, wie SCHWENDENER auf Grund des Chloro- 
phyligehaltes vermutet. 
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Iwanorr u. THIELMANN (1923) weisen. bereits darauf hin, daß z. B. 
die infraroten Strahlen, die ein Filter passieren, infolge der Unempfind- 
lichkeit unseres Auges für diesen Bezirk bei einem Helligkeitsvergleich 
zweier Filter unberücksichtigt bleiben. Die Widersprüche, die sich in den 
Resultaten der verschiedenen Autoren finden, lassen außer einer genauen 
Dosierung der Intensität noch eine möglichst enge Begrenzung der Spek- 
tralbezirke erforderlich erscheinen. IWANOFF u. THIELMANN erfüllen 
diese Bedingungen, indem sie das Licht spektral zerlegen und die Inten- 
sität mit Hilfe thermo-elektrischer Galvanometerablesungen bestimmen. 
Sie stellen eine Transpirationserhöhung in Rot und Blau fest, wobei die 
in Blau etwas größer ist. 

Bei Untersuchungen der stomatären Reaktionen im weißen Licht 
an Vaccinium myrtillus findet LINSBAUER (1916) ein Belichtungsopti- 
mum und deutet die Bewegungen der Stomata als Reizvorgänge. Ein 
derartiges Lichtoptimum stellt LerrcEB bereits 1886 fest. Bei beiden 
Forschern sind keine Angaben über die Feuchtigkeitsverhältnisse zu 
finden, und infolgedessen sind die Schlüsse besonders kritisch zu be- 
trachten. 

Die bereits von LLOYD (1908) gemachte Beobachtung über Auftreten 
und Verschwinden von Stärke in den Chloroplasten geschlossener und 
offener Schließzellen veranlaßte ILIIN (1914) und später STEINBERGER 
(1920) zu plasmolytischen Untersuchungen, die ergaben, daß der osmo- 
tische Wert bei Grenzplasmolyse in Schließzellen geöffneter Spalten be- 
deutend höher ist als in denen geschlossener. Diese Beziehung ist von 
STALFELT (1927) in folgender Gleichung allgemein gefaßt: 

osmotisch unwirksamer Stoff a osmotisch wirksamer Stoff. 
Hierbei gibt der Autor keinen speziellen Hinweis auf eine Zucker-Stärke- 
bilanz. Das Wesentliche an der Reaktion ist die Turgorveränderung und 
die Reversibilität des Bewegungsvorganges. — Über die Turgorverhält- 
nisse sei noch ein Ergebnis von WicaaAns (1921) angeführt. Er sagt: 
,, -.. that there is a difference between the osmotic concentration of the 
guard-cells of the stomata and that of the other epidermal cells, when 
the stomata are open, ... the concentration in the guard cells increases 
in the early hours and decreases in the afternoon.‘‘ — ILsım (1915—1925) 
vermutet einesteils eine Beeinflussung der Diastasewirkung bei der 
Stärkehydrolyse durch das Licht, andernteils eine physiko-chemische 
Stimulierung derselben auf Grund seiner Untersuchungen mit Natrium-, 
Kalium- und Calciumsalzen. 

KısseLew (1925) lehnt die Bedeutung des diastatischen Prozesses 
für stomatäre Bewegungen nicht ab, er hält ihn jedoch für eine sekundäre 
Erscheinung, welche die Amplitude der Bewegung vergrößert und einen 
bestimmten Zustand der Stomata befestigt. Nach seiner Meinung wird 

Planta Bd. 10. 41 
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der Beginn der stomatären Veränderungen durch Anderungen der Per- 
meabilität in den SchlieBzellen hervorgerufen. 

DaB die SchlieBzellen in ihrem Chemismus gegenüber den übrigen 
Zellen starke Unterschiede aufweisen, geht aus den Beobachtungen aller 
Autoren hervor, die in dieser Richtung Untersuchungen angestellt haben. 
So beobachtete schon LEITGEB (1888) eine auffallende Widerstandsfähig- 
keit gegen höhere Wärmegrade an den Stomata der Epidermis einer Blüte 
von Galtonia candicans, die noch nach 1 Minute langem Eintauchen in 
Wasser von 53° C reaktionsfähig waren. Er beobachtet weiter eine große 
Widerstandsfähigkeit gegen Fäulnis. An abgeschnittenen, feucht gehal- 
tenen Blättern, die bereits verfault sind, zeigen sich die Schließzellen noch 
turgeszent und lebend. Moziscx (1879) berichtet über die Kälteresistenz 
der Schließzellen, daß sie Temperaturen von —6° bis —7°, bei Nicotiana 
tabacum sogar —12° ohne Schädigungen aushalten können. Nach den 
Untersuchungen KINDERMANNS (1902) zeigen die Schließzellen eine 
Widerstandsfähigkeit gegen verdünnte Säuren, Ammoniak, giftige 
Dämpfe, wie Alkohol, Äther, Chroroform. Kınpermann äußert sich 
selbst folgendermaßen dazu: „Zu der Erklärung dieser Tatsache kann 
man zwei Annahmen machen; entweder liegt die Ursache der großen 
Widerstandskraft der Schließzellen in der Membran, oder die Beschaffen- 
heit des Plasmas ist eine andere als bei den übrigen Zellen“. Er ent- 
scheidet sich für das letztere. Nach Beobachtungen von Kıuyver (1911) 
werden andere Epidermiszellen durch die Einwirkung von ultravioletten 
Strahlen zerstört, während Schließ- und Nebenzellen reaktionsfähig und 
unzerstört bleiben. Hamorack (1915) weist in der Spaltöffnungsappa- 
ratur Gerbsäure nach. Diese Untersuchungen geben bereits ein Bild von 
dem komplizierten Chemismus im Plasma der Schließzellen. Nach LLoyD 
(1908) sind auch die Untersuchungen über den Stärkegehalt von ver- 
schiedenen Forschern wieder aufgenommen worden. Nach ILIIN (1922) 
und STEINBERGER (1922) nimmt bei beginnendem Welken und bei Wasser- 
entzug die Stärke in den SchlieBzellen zu. Sayre (1923) vertritt die An- 
sicht, daß die grünen Pla_tiden der Schließzellen ‚‚structurally, physiologi- 
cally and genetically‘‘ verschieden sind von den Chloroplasten des Meso- 
phylis. Seine Ergebnisse liegen in der Richtung der Resultate von SLoG- 
TEREN (1917) und werden von STAHL (1920) bestätigt. Nach beiden 
Forschern schließen sich die Spalten unter dem Einfluß von Narcoticis 
(Rauch, Äther); es wird in den Schließzellen also Stärke gebildet, wäh- 
rend sonst die Narcotica den Stärkeabbau fördern, den Aufbau aber 
hemmen (GRAEFE u. RICHTER 1911, Maicz 1923). Das eigentümliche 
Verhalten der Schließzellenstärke wird weiterhin von Hagen (1916) be- 
stätigt. Er verwendet als Objekte zwei Tradescantia- Pflanzen, die eine 
kultiviert er mehrere Tage in dunkler, die andere in heller CO,-freier 
Atmosphäre. Beide Pflanzen zeigen geschlossene oder fast geschlossene 
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Spalten. Die Schließzellen sind reich mit Stärke angefüllt, die übrigen 
Gewebe stärkefrei. — 

Die bisherigen Versuchsergebnisse machten es möglich, die Stärke- 
anreicherung bei Bestrahlung mit monochromatischem Licht zu kon- 
trollieren. Die Untersuchungen sind nur qualitativer Art, da quantita- 
tive Bestimmungen leider infolge der schweren Isolierbarkeit und Klein- 
heit der einzelnen Schließzellen auch mit Mikromethoden nicht möglich 
gewesen sind. 

Der vorliegenden Arbeit sind bei allen Versuchen mit monochroma- 
tischer Belichtung die von BacHmahn (1929) festgestellten Durchlässig- 
keiten Hisischer Gelatinefilter zugrunde gelegt. 


II. Methodik. 


Als Versuchsmaterial gelangten Vertreter einiger LorrrieLpscher 
Typen in Anwendung. 

1. Luzernetyp (tags offen, nachts geschlossen), vertreten durch Tra- 
descantia fluminensis und T'radescantia zebrina. 

2. Getreidetyp (tags offen, nachts geschlossen, jedoch bei Wasser- 
mangel Dauerverschluß), vertreten durch Zea Mays. 

3. Opuntia versicolor-Typ (nachts offen, tags geschlossen, bei Wasser- 
mangel Dauerverschluß), vertreten durch Opuntia coccinellifera. 

Außerdem experimentierte ich noch mit Oxalis lasiandra als einem 
Vertreter dünnblätteriger Schattenpflanzen. Das hier verwendete Ma- 
terial wurde bezüglich seiner Zugehörigkeit zu dem LortrreLpschen Typ 
nachgeprüft. Zu den LorrrreLDschen Typen ist noch zu bemerken, daß 
ihr Verhalten auf Freilandverhältnisse bezogen ist. Der Sumpfpflanzen- 
und der Kartoffeltyp, die beide durch tags und nachts geöffnete Spalten 
charakterisiert sind, wurden in dieser Arbeit nicht untersucht, da die 
Reaktionsgeschwindigkeiten beider Typen nach den Voruntersuchungen 
stark hinter denen der anderen zurückblieben. 

Bei der Auswahl des Materials mußte Rücksicht auf die ober- und 
unterseitige Verteilung der Spalten an den Blättern genommen werden. 
Untersuchungen hierüber finden sich bei Werss (1890), Czec# (1885) und 
S. EcxersoN (1908). Mit Ausnahme von Zea Mays wurden nur Blätter 
mit unterseitigen Stomata verwendet. Das Material war ausschließlich 
im Botanischen Garten zu Leipzig kultiviert worden. Die Maispflanzen 
wurden aus Saatgut der Staatlichen Höheren Landwirtschaftsschule 
Döbeln gezüchtet, für welches ich an dieser Stelle Herrn Professor 
Dr. Krantz meinen Dank ausspreche. — Alle Versuche wurden mit Topf- 
pflanzen ausgeführt, die nach entsprechenden Vorversuchen hinsichtlich 
der Reaktionsfähigkeit als gleichwertig zu betrachten sind. 

Bei den Versuchen gelangten zwei Methoden zur Anwendung: 

1. Die Porometermethode, 
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2. die Methode direkter Bestimmung der Maße der Spaltöffnungen 
mit Hilfe von Opakillumination. 

Belichtet wurde bei beiden Methoden mit Osram -Nitralampen. 
Zwischen Lichtquelle und Objekt wurden zur Herstellung monochro- 
matischer Spektralbezirke Farbfilter eingeschaltet, über deren Her- 
stellung und Durchlässigkeiten sich das Nähere bei STEPHAN (1928) 
und bei BACHMANN (1929) findet. -— Da die Wirkung möglichst reiner 
Spektralbezirke untersucht werden sollte, wurde der größte Teil der ultra- 
roten Strahlen, die bekanntlich die Nitralampe zu einem sehr hohen 
Prozentsatz ausstrahlt, durch Vorschalten von 3 und 7,5%igen Kupfer- 
sulfatlösungen in 2 cm dicker Schicht beseitigt. Die genauen Angaben 
finden sich bei BACHMANN (1929, Tabelle 14). Um einer Verdunstung 
und Konzentrationsänderung der Lösungen vorzubeugen, wurden sie mit 
einer 2 mm dicken Schicht flüssigen Paraffins übergossen. Bei meinen 
Versuchen war die auf das Versuchsmaterial auffallende Intensität inner- 
halb meist enger Fehlergrenzen bekannt; am wenigsten sicher sind die 
Angaben Bacumanns für die Rotfilter. 

Für Untersuchungen im ultraroten Bezirk wurden eine 0,5 mm dicke 
Ebonitplatte und fiir die äuBersten Teile sichtbaren Rotes die ScHhoTTschen 
Zusatzfilter RG,, RG,, RG, (2 mm dick) in Kombination mit 3% iger 
Kupfersulfatlösung in 2 cm Dicke verwendet. Nach Angaben von 
BEcQUEREL (1883) gehen durch eine 0,6 min dicke Ebonitplatte Strahlen 
von 0,76—1,8 u hindurch. Kress (1917), Ursprung (1918) und STEPHAN 
(1928) verwendeten zur Untersuchung der Wirkung ultraroter Strahlen 
ebenfalls Ebonitplatten. Die Scmorrschen Filter RG, und RG;, mit 3% 
CuSO, (sol.) kombiniert, wurden zur Bestimmung der Grenzen im lang- 
welligen Teil verwendet. 


Porometermethode. 


Diese 1911 von F. Darwin u. PERTZ veröffentlichte Methode, die bei 
den Kompensationsversuchen verwendet wurde, ist allgemein bekannt. 
Das Wesen der Methode besteht darin, daß aus der sogenannten Poro- 
meterzeit, in der ein abgemessenes Luftvolumen durch Spaltöffnungen in 
ein dem Blatt aufgesetztes mit einem Manometer luftdicht verbundenes 
Glöckchen einströmt, ein Schluß auf den Öffnungszustand der Stomata 
gezogen werden kann. Diese Porometerzeit, d. h. das Absinken des 
Wassermeniskus in einer bestimmten Strecke des Manometerrohres, wird 
mit Hilfe der Stoppuhr festgestellt. — Wegen der Linsenwirkung ist von 
der üblichen Form der Porometerglöckchen Abstand genommen worden 
und folgende kamen zur Verwendung: kleine, Sublimationsringen ähn- 
liche Glasringe mit doppelseitig abgeschliffenem Rande und seitlich an- 
geschmolzenem Glasrohr wurden an ihrer oberen Öffnung durch runde 
Deckgläschen von entsprechender Größe gasdicht abgeschlossen. Die 
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„Glöckchen‘‘ besaßen eine Höhe von 15, 17 und 18 mm, eine Randbreite 
von 2 bzw. 2,5 mm und einen inneren lichten Durchmesser von 10, 11, 
15 und 19 mm. Für gleiche Objekte wurden immer Glöckchen derselben 
Größe verwendet. — Zum Aufkitten der Glöckchen auf die Blätter wurde 
Tafelleim benutzt. Die Versuche mit Opuntia coccinellifera wurden mit 
Paraffin als Kittmasse ausgeführt. Keines der in der Literatur ange- 
führten harzigen Klebemittel wurde wegen der Sprödigkeit nach dem 
Eintrocknen verwendet. Um während des Versuches ein Abgleiten der 
Glöckchen von Blättern mit einer zarten Lamina zu verhindern, wurden 
am Ansatzrohr des Glöckchens kléine Kupferblechspangen angebracht, 
die unter einem gelinden, durch Stellschraube variierbaren Druck das 
Blatt gegen das Glöckchen preßten. 

Die Versuchspflanzen wurden 1:/, bis 2 Stunden vor Beginn eines 
jeden Versuches auf kleinen Tischen (20 X30 cm?) gebrauchsfertig mon- 
tiert und bis zum Beginn des Versuches an eine bekannte Lichtqualität 


>} 
\ 








= 140 cm 








WIDE —> 





he — WIIE—— 
q 
| 7 

















beg IM ———— > 


Abb.1. Lichtschacht mit Belichtungskammer. a Filter- und Kiivetteneinsatz, b Lichtquelle, 
c Vorhang, d optische Bank. 


und -intensität adaptiert. Diese Vorbelichtung geschah innerhalb einer 
Belichtungskammer (Abb. 1, 2). Um eine zu starke Strahlenabsorption 
und Erwärmung der Kammer bei Besonnung zu vermeiden, war sie 
außen mit weißem Karton verkleidet. Die Exposition erfolgte durch 
ein Fenster von der Größe 15 X15 cm? mit Hilfe von Osram-Nitralam- 
pen, die im anschließenden Lichtschacht auf einer optischen Bank von 
1,40 m Länge montiert werden konnten. Die Einheit dieser Bank ist 
a = 12cm. In der Höhe der Lampe befand sich im Lichtschacht ein Ven- 
tilator, der ein Zuströmen erwärmter Luft in die Kammer verhinderte. 
An der Vorderwand der Belichtungskammer befand sich eine Öffnung von 
50 x 60 cm?, durch welche die Objekte in das Innere gesetzt wurden. Wäh- 
rend der Versuche war sie durch einen schwarzen lichtdichten Tuchvorhang 
verschlossen. Im Inneren der Kammer befanden sich zwei mit Wasser ge- 
füllte Waschflaschen, durch die dauernd ein Luftstrom gepreßt wurde. 
Mit Hilfe dieser Anlage war es möglich, den Feuchtigkeitsgrad der Innen- 
luft beliebig hoch und weiterhin die Luft in dauernder Bewegung zu er- 
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halten. Die Protokolle der Vorversuche, die ohne diese Anlage ausgefiihrt 
wurden, lassen die Bedeutung der Einrichtung bei einem Vergleich mit 
späteren Versuchen erkennen. Durch die dauernde Bewegung der Luft 
wurde die Bildung der sogenannten ,,.Dampfkuppen‘‘ auf den Stomata 
außerhalb des Glöckchens verhindert. Wahrscheinlich ist durch dieses 
Phänomen, das die anfänglich anomalen Reaktionen bedingte, eine Er- 
klärung für den Ausfall der eben erwähnten Vorversuche gegeben. — 
Eine besondere Beachtung verdiente der Einfluß der Luftfeuchtigkeit 
bei dem Typ ,,Opuntia versicolor“. Hier zeigte sich, daß sich unter un- 
natürlich hohen Feuchtigkeitsverhältnissen die Reaktionsweise derart 
änderte, daß geradezu von einer Umwandlung des Typs in einen ,,Lu- 
zernetyp‘‘ gesprochen werden kann. Die Bedeutung der jeweiligen 
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Abb. 2. Belichtungskammer. a Lichtquelle, b opt. Bank, c Filter u. Küvetteneinsatz, d Glöckchen, 
e Blatt, f Feder, g Schlauch, A T-Rohr mit senkr. Skala, i Quetschhahn. 

Wasserbilanz für die Entstehung der Bewegungen ist bereits von Gray 
and PERTZ (1919), STALFELT (1926) und anderen Forschern erkannt und 
gewürdigt worden. Da diese Tatsache von vielen älteren Untersuchern 
nicht erwähnt ist, könnte man annehmen, daß hier die Quelle zu manchen 
Fehlresultaten liegt. Vielleicht sind auch die oben erwähnten DEHÉRAIN- 
schen Ergebnisse (1869) in dieser Richtung zu diskutieren. 

Mit der Durchlüftungsanlage ist es möglich gewesen, die relative Luft- 
feuchtigkeit bei einer Durchschnittstemperatur von 230 C auf etwa 70% 
konstant zu halten. Die Kontrolle erfolgte durch ein LamBrecutsches 
Hygrometer, das vor Gebrauch justiert wurde. Bei Versuchen von langer 
Dauer wurden, wenn die Feuchtigkeit im Inneren dennoch abzunehmen 
begann, aufgehängte Tücher durch einen von außen regulierbaren Strahl 
einer Spritzflasche benetzt. — Die Annahme STALFELTS (1926), daß opti- 
male Reaktionen der Stomata nur bei 100%iger Luftfeuchtigkeit auf- 
treten, habe ich keiner Prüfung unterzogen; sie mag wohl für einzelne 
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Vertreter zutreffen. Im Hinblick auf konstante Versuchsbedingungen 
ist eine solche Forderung aber ungleich schwerer zu erfiillen, da bei Aus- 
gang von Wasserdampfsattigung das Auftreten eines Sattigungsdefizits, 
z.B. durch Temperaturerhöhung, viel wirksamer sein dürfte als bei Aus- 
gang von einem an sich schon hohen Sättigungsdefizit. Bei Versuchen 
mit absoluter Wasserdampfsättigung müßte auf sehr peinliche Weise 
Temperaturkonstanz gewährleistet sein, was bei Bestrahlungsversuchen 
ganz unmöglich wäre. 

Die Versuche mit dem Porometer wurden in einem dem Institut an- 
gegliederten Gewächshaus ausgeführt. Die Beheizung erfolgte durch eine 
Warmwasseranlage mit Temperaturregulierung (Gasofenheizung). An 
dieser Stelle soll nicht unerwähnt bleiben, daß die Durchführung einer 
Versuchsserie mitunter große Zeitopfer benötigte, besonders die Versuche 
mit Opuntia waren wegen der geringen Reaktionsgeschwindigkeit dieses 
Typs im Wiederholungsfalle zeitraubend. Speziell an diesem Typ zeigte 
sich die Unverwendbarkeit der selbstregistrierenden Porometer in Einzel- 
versuchen (Bars 1912, LAIDLAW and Knicut 1916). Diese sogenannten 
„selfrecording porometers“ können nur dann erfolgreich angewendet 
werden, wenn gleichzeitig mehrere parallel laufen; nur aus Versuchs- 
kolonnen sind dann durch Vergleich die typischen von den mißlungenen 
Aufzeichnungen leicht zu unterscheiden. 

Zur Kritik der Porometermethode im Vergleich zu den Methoden 
mikroskopischer Messung ist noch zu sagen, daß sie genauere Vergleichs- 
mittelwerte liefert. Eine Breiten- oder Längenveränderung, die eine 
Flächenverminderung von beispielsweise 4% herbeiführt, entgeht selbst 
dem Auge eines geübten Beobachters. Der Nachteil dieser Methode wird 
durch die Summierung vieler kleiner Einzeleffekte in der Porometer- 
methode eliminiert. Einen zahlenmäßigen Vergleich gestatten die Mes- 
sungen nach S. EcKERSON (1908). Die Anzahl der Stomata pro Quadrat- 
millimeter bei Tradescantia zebr. beträgt im Mittel 14 Stück. Bei einem 
Areal von 95mm, die das Glöckchen bedeckt, würde das 1330 Stomata 
entsprechen. Der Reaktionseffekt kann hier also mit etwa 1300facher 
Vergrößerung gegen die Einzelbeobachtung abgelesen werden. 


Opak-Illuminator-Methode. 

Die Opakilluminatormethode diente einesteils zur Kontrolle der Er- 
gebnisse, die mit dem Porometer gewonnen wurden, anderenteils stellte 
sie ein vortreffliches Hilfsmittel zum Studium der Einzelheiten bei den 
stomatären Bewegungen dar. Die Methode ist in physiologischen Unter- 
suchungen bisher kaum verwendet worden. Nach Abschluß meiner 
Untersuchungen erschien ein Hinweis von KRASNOSSELSKY-MAXIMOV 
(1929) auf sie für bequeme und schnelle Messungen von Spaltweiten, und 
Kerr (1929, S. 450) veröffentlicht schon einen dem meinen ähnlichen 
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Versuch. — Im Gegensatz zur Porometermethode, deren Werte einen nur 
indirekten und unsicheren SchluB auf den jeweiligen Offnungszustand 
gestatten, können wir bei diesem Verfahren die Maße der Spaltapparate 
mikroskopisch feststellen, ohne an dem Blatt etwas zu verändern 
(Schnitte anzufertigen usw.). Der hier benutzte Opakilluminator von 
Lerrz-Wetzlar ist ein Beleuchtungsapparat, der am Mikroskop zwischen 
Tubus und Objektiv angebracht wird und eine oberseitige Belichtung des 
Objektes herbeiführt. Zur Beobachtung wurden das kurzgefaßte Objektiv 
Nr. 7 von Lerrz und das MeBokular mit Trommelskala Leitz Nr. 3 ver- 
wendet. — Die bisherigen direkten Messungen an Stomata wurden ent- 
weder an fixiertem Alkoholmaterial (LLoYD 1908) oder, was schon einen 
Fortschritt bedeutet, an lebenden, mit Paraff. liq. beträufelten Blatt- 
stückchen ausgeführt (StALFELT 1927). SrAurevr (1927, S. 187) sagt 
über seine Methode selbst: ,,Es ist leider schwer, eine Versuchsreihe mit 
intakten Blättern durchzuführen, weil es unmöglich ist, eine genügende 
Anzahl von Messungen an jedem Blatte zu erhalten. Das von Paraffinöl 
bedeckte Gebiet kann nur für eine einzige Messung gebraucht werden, 
weil das Öl die Bewegungsvorgänge lähmt.‘‘ — Eine Fixierung mit Alko- 
hol gibt zwar ein sehr gut meßbares Material, aber selbst bei raschester 
Ausführung kann eine absolute Gewähr für die Identität des Öffnungs- 
zustandes der Spalten vor und nach der Fixierung nicht gegeben werden. 
Morısc# bezeichnet die Methode einmal als ‚ebenso gut wie gefährlich‘. 
— Die Beobachtung an ausgeschnittenen Blattstückchen unter Paraffin, 
die STÄLFELT verwendet, ist für längere Expositionen nicht brauchbar, 
da infolge des gehinderten Gasaustausches zwischen Interzellularen und 
Außenatmosphäre anomale Verhältnisse entstehen, die leicht zu Fehl- 
ergebnissen führen können. 

Eine längere Beobachtung der Stomata durch das Mikroskop ist 
meines Erachtens nur mit einem Trockensystem möglich. Wenn infolge 
der Blattdicke eine Beleuchtung von unten her nicht zum Ziele führt, 
kann nur eine Illumination in dem eben besprochenen Sinne Anwendung 
finden. — Als Lichtquelle wurden 250 und 500 Watt ,,Osram-Nitra- 
lampen für Projektionszwecke“ verwendet. Die Strahlen wurden durch 
einen Kondensor gesammelt und passierten hierauf die Kupfersulfat- 
lösung und ein Filter. Ehe sie in den Tubus des Illuminators gelang- 
ten, passierten sie eine Mattscheibe, wodurch eine vollkommen gleich- 
mäßige Helligkeit des Gesichtsfeldes erzeugt wurde. Die Lichtquelle 
stand in einem Lichtschacht von 120 em Länge, 40 cm Breite und 70 cm 
Höhe, an dessen vorderer Schmalseite sich ein Ausschnitt befand, in den 
Filter und Cüvetten eingeschoben wurden (Abb. 2). Um eine Erwärmung 
des Lichtschachtes zu verhindern, wurde mittels Ventilators dauernd 
Luft hindurchgesogen. An dieser Stelle sei bereits erwähnt, daß sich als 
unwirksames bzw. wenig wirksames Beobachtungslicht der Bezirk des 
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Grün 1 erwiesen hat. Er wurde deshalb in den meisten Fällen. für die 
Momente der Messungen verwendet. Seltener wurde in dem Licht be- 
obachtet, mit dem die Versuchspflanzen vorbelichtet waren. Damit wäh- 
rend der Vorbelichtung möglichst günstige Feuchtigkeitsverhältnisse in 
der Umgebung der Stomata herrschten, wurde das Blatt hierbei mit 
einem Sublimationsring versehen, dessen obere Öffnung durch ein Deck- 
glas verschlossen war. Die Temperatur während der Vorbelichtung lag 
zwischen 19 und 21°C; die relative Feuchtigkeit außerhalb des Glöck- 
chens betrug 70%. Diese Bedingungen sind also vergleichbar mit denen 
bei der Porometermethode. 4 

Die Bedeutung der Feuchtigkeitsverhältnisse fiir den Reaktionsver- 
lauf ist bereits von älteren Forschern, wie LEITGEB erkannt und von mo- 
dernen, z. B. Gray and PERTZ (1919) und StALreLr (1927) bestätigt 
worden. Um diesen Verhältnissen gerecht zu werden, wurde am Mikro- 
skop die anschlieBend beschriebene Befeuchtungsanlage eingebaut. — 
Mit einer Wasserstrahldruckpumpe wurde ein Luftstrom durch eine 
elektrisch erwärmte Waschflasche mit Wasser von 60° C geblasen. Der 
Luftstrom sättigte sich mit Wasserdampf und wurde nach Passieren einer 
Glaskugel von 3 cm Innendurchmesser zwecks Abkühlung bis auf Zimmer- 
temperatur an das Blatt geleitet, das sich unter dem Objektiv befand. 
Das Objektiv wurde von einem dichtschlieBenden Glasring von 1,5 cm 
Höhe umgeben, der ein seitliches Ansatzrohr von 3,5 cm Länge besaß. 
In dieses Rohr miindete die Luftleitung. Die Regulierung der Luft- 
feuchtigkeit geschah durch Drosselung des Luftstromes, bis ein bestimm- 
ter Blasenstrom die Waschflasche passierte. Eine Taubildung am Ob- 
jektiv muBte natiirlich vermieden werden. Genaue Angaben iiber die 
Luftfeuchtigkeit am Objekt sind nicht möglich. 

Das zu untersuchende an der Pflanze verbleibende Blatt wurde am 
Stiel ein wenig gebogen, so daB die Blattunterseite der Frontlinse zu- 
gekehrt war. Die Befestigung erfolgte durch kleine Kupferspangen, die 
am Objekttisch angeklammert waren. — Die Ablesungen im monochro- 
matischen Licht bereiteten anfangs noch einige Schwierigkeiten, da die 
einzelnen Beobachtungslinien (AuBengrenze, Eisodialspalte, Vorhof- 
grenze, Spaltbegrenzung) nicht alle in der gleichen Ebene lagen; durch 
Nachstellen der Mikrometerschraube wurden die betreffenden Linien 
nacheinander gemessen. Die zarte Begrenzung des Spaltendurchganges 
selbst entzog sich hier besonders leicht der Beobachtung. Nach einiger 
Übung war es jedoch möglich, einesteils durch die Lage der Schließzellen- 
Chloroplasten, andernteils durch die Mikrometerskala der Feineinstellung 
am Mikroskop die Ablesungen mit Sicherheit vornehmen zu können. 

Als besonderer Vorteil beider Methoden ist die Tatsache zu erwähnen, 
daß die Blätter während des Experimentes mit der Pflanze in Verbindung 
blieben. Dadurch wurden Fehler, die sich aus dem Abschneiden ergaben, 
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Zur Berechnung der die Objekte treffenden Beleuchtungsstärke ist 
noch folgendes zu sagen: Für die Osram-Nitralampen, die bezüglich ihrer 
Helligkeit mit den verwendeten Filtern gegen eine Hefnerlampe bei 
richtiger Brennhöhe, mit KAHLBAUMschen Amylacetat gespeist, photo- 
metriert wurden, waren folgende Vergleichszahlen, die nicht etwa als 
emittierte Intensitäten zu betrachten sind, gefunden worden. Für 
100 Watt: 65,3; 250 Watt: 308; 500 Watt: 616. Die Werte der Ta- 
belle 1, die die Verhältnisse der Intensitäten in verschiedenen Bezirken 
und Entfernungen zueinander für die 100 Wattlampe ausdrücken, wurden 
für die monochromatischen Bezirke Bun Hilfe folgender Formel erhalten: 

(Sy. 7. 

= ar 
wobei x die Entfernung vom Objekt und V die ermittelte Vergleichszahl 
der betreffenden Lampe, hier 65,3 darstellt; Z ist eine Verhältniszahl, 
die angibt, wieviel Promille der auffallenden Strahlung des Wellenlängen- 
bereiches ae eine bestimmte Filterkombination passieren. Der 


Quotient = ns ist für weißes ungefiltertes Licht —1. — Die Werte für 


Weiß geben dabei ungefähr die Zahl der HK. an, was zum Vergleich 
mit älteren Arbeiten vielleicht erwünscht ist. 

Zur Ermittlung der Grenzen der Wirksamkeit der Strahlen im lang- 
welligen Teil des Spektrums wurden Vorbelichtungen mit den Rotfiltern 
RG,, RG, und Hüsı-Rot vorgenommen, an die sich Ultrarotbestrah- 
lungen (Ebonit) anschlossen. In allen Fällen wurde bei der Vorbelichtung 


Tabelle 1. Vergleiche der Intensitäten der 100-Watt-Lampe. 











Entfernung Spektralbezirke 
1a=12em Weiß: 1000 Rot: 8,95 Grün-1:28,5 | Grün-2:18,3 Blau 9,35 
1 4564 40,62 127,80 83,53 42,45 
1,5 2017 17,96 56,49 36,93 18,76 
2 1123 9,96 31,49 20,55 10,45 
2,5 737,9 6,56 20,66 13,53 6,86 
3 504,7 4,49 14,13 9,24 4,69 
3,5 370,9 3,30 10,38 6,79 3,45 
4 283,4 2,52 8,12 5,19 2,64 
4,5 225,9 2,01 6,33 4,13 2,10 
5 182,1 1,62 5,10 3,33 1,69 
5,5 148,8 1,32 4,17 2,72 1,38 
6 126,0 1,12 3,53 2,30 1,17 
6,5 107,1 0,95 "3,09 1,95 0,99 
7 92,72 0,82 2,60 1,70 0,86 
7,5 87,50 0,778 2,45 1,60 0,814 
8 67,91 0,604 1,90 1,24 0,632 
10 45,31 0,320 1,27 0,83 0,421 
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noch Offnung erzielt, die aber selbst durch hohe Intensitäten des Ultra- 
rot nicht aufrecht erhalten blieb. Auch dunkel adaptiertes Material 
wurde durch Bestrahlung mit Ultrarot nicht zu Öffnungsbewegungen der 
Stomata veranlaßt. — Die Durchlässigkeit von RG, beginnt bei etwa 
650 mu, die von Ebonit bei etwa 760 mu. Die Wirksamkeitsgrenze lag 
im langwelligen Teil des Spektrums zwischen diesen beiden Werten, so 
daß es berechtigt erscheint, die Energiewerte bis zu 700 mu anzugeben. 
Die Untersuchungen über eine Beteiligung der das Blaufilter passie- 
renden ultravioletter Strahlen wurden mit Blaufiltern allein und Scnorr- 
schen Gelbfiltern als Zusatzfiltern (GG 5; 8713/41) vorgenommen, die die 
geringen Mengen ultravioletter Strahlen, welche durch die ersteren hin- 
durchgehen, absorbierten. Da bei pflanzenphysiologischen Versuchen 
bereits sehr geringe Mengen dieses Bezirkes wirksam sein können, hier 
aber kein Unterschied in den Reaktionen wahrgenommen wurden, ist 
anzunehmen, daß eine störende Wirkung dieses Bezirkes für die Stoma- 
tärbewegung bei unseren Untersuchungen nicht in Frage kommt. 


III. Experimenteller Teil. 
A. Dauerbelichtung. 
1. Studien am Opakilluminator über den Bewegungsvorgang (Tradescantia 
fluminensis und zebrina). 

Die Untersuchungen von STALFELT (1927) haben gezeigt, daß der Ver- 
lauf einer Spaltenöffnung in mehrere Phasen zerlegt werden kann. Er 
spricht von einer „Spannungsphase‘“ und meint damit die Periode von 
der Ruhelage der geschlossenen Spalte bis zum Beginn einer Bewegung 
der Spaltbegrenzung. Von dieser ab, also mit dem Auftreten der Spalte, 
beginnt die „motorische Phase“, die ihr Ende erreicht, wenn ein statio- 
närer Zustand der Spaltweite eingetreten ist. Die Richtung dieser beiden 
Phasen wird von STALFELT im Sinne der Öffnung diskutiert. Für die 
umgekehrte Reaktion gelten die Bezeichnungen ebenso, wenn auch im 
entgegengesetzten Sinne. STÄLFELT berichtet bereits von den raschen 
Turgoränderungen, die bis zum Auftreten der motorischen Phase in den 
Schließzellen entstehen. Sie sind wegen der raschen und regellosen 
Schwankungen schwer zu kontrollieren. Es ist auch mit der Opakillu- 
minatormethode nicht möglich, die Vorgänge in dieser Phase metrisch 
restlos zu erfassen, wie aus späteren Versuchen hervorgeht. Nachdem 
sich der Spaltendurchgang längst geschlossen hat, zeigen die dauernden 
Veränderungen der Maße des Vorhofes und der Eisodialöffnung, daß das 
Gleichgewicht in dem System noch nicht wieder hergestellt ist. Auch 
WARNcKE (1911) weist bereits darauf hin, daß zwischen Spaltöffnungen 
und Epidermis geradezu eine Korrelation besteht, die sich natürlich auch 
innerhalb der Spannungsphase auswirkt. Nach WaRNcKE liegen die Ver- 
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hältnisse derart, daß Lage, Größe und Wandstärke der Schließzellen, 
eventuell sogar der ganze Funktionstyp des gesamten Apparates mehr 
oder minder mit „gewissen Eigenschaften‘ der Epidermis in Zusammen- 
hang steht, womit er vorwiegend die Wasserverhältnisse und die struk- 
turellen Verhältnisse der Epidermis meint. Ähnliche Beobachtungen, 
die eine Beziehung zwischen Epidermis und Spaltöffnungsfunktion wahr- 
scheinlich machen, liegen bereits von Mont (1856) und SCHWENDENER 
(1881) vor, vgl. auch STALFELT 1929. 


ec 


d 
Abb. 3. 





Abb. 4. 
Abb. 3. Tradescantia fluminensis (Stoma quer). a Eisodialspalte, b Vorhofgrenze, c äußere Grenze, 


d Zentralspalte, c/e , — Abb. 4. Zea Mays (Stoma quer). a Eisodialspalte, b äußere 


Grenze, c Zentralspalte. 

Die Messungen, die hier ausgeführt sind, liegen größtenteils innerhalb 
der motorischen Phase. Aus Abb. 3 sind die Lageverhältnisse der einzel- 
nen Partien an Tradescantia flum. zu erkennen, die denen von T'rade- 
scantia zebrina entsprechen. Abb.4 zeigt die Verhältnisse auf einem 
Querschnitt von Zea Mays. 

Da bei dieser Methode die Spaltenapertur direkt gemessen wurde, 
bedurfte es zur Feststellung prozentualer Veränderungen einer größeren 
Anzahl von Messungen, etwa 10—15, aus deren Mittel sich die Grund- 
werte der einzelnen Partien des Stomas ergaben. Durch Errechnung der 
Mittelwerte wurden für T'radescantia fluminensis und zebrina bei maxi- 
maler Weite folgende Werte festgestellt (Tabelle 2). 








































Tabelle 2. 
Offnungs- Veränd. um Offnungs- Veränd. um 
bereich Trad. |1Sk.-T, in % der| bereich Trad. | 1 Sk.-T. in % der 
flum. max. Weite zebr. max. Weite 
Spaltweite . . . . . . 55—0 1,82 51—0 1,97 
Eisodialöffnung 70—0 1,43 68-0 1,47 
AuBere Grenze der 
SchlieBzellen. . . 290—185 0,95 270—178 1,08 
Maximale Fehlergrenze +2 ; +2 


Wegen der bei gleichen AuBenbedingungen sehr verschiedenen Weiten 
des Vorhofes läBt sich bei den einzelnen Stomata fiir diesen kein Mittel- 
wert der Offnung angeben. Bei maximaler Weite ist es auch deswegen 
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schwierig, genaue Maße des Vorhofes festzustellen, weil dieser sehr oft 
durch Reflexion an den Eisodialrändern nur unscharf sichtbar wird. 

Die ersten Untersuchungen, die mit dem Opakilluminator ausgeführt 
wurden, galten einesteils der Kontrolle des Materials hinsichtlich der 
Reaktionsfähigkeit nach verschiedener Vorbehandlung, andernteils 
wurde der Vorgang des Schließens und des Öffnens in den einzelnen Par- 
tien des Spaltapparates studiert. Außerdem wurden die Werteder Opakil- 
luminatormethode zu Vergleichen mit denen der Porometermethode her- 
angezogen, die weiter. unten angeführt sind. — Die Studien über die Re- 
aktionsfähigkeit haben mehr den Charakter von Vorversuchen und sind 
deshalb in Kürze nur soweit erwähnt, als sie grundlegend für die weiteren 
Versuchsanordnungen sind. 

Der Einfluß verschiedenen Feuchtigkeitsgehaltes in der Vorbehand- 
lung auf die Reaktionsfähigkeit wurde auf folgende Weise bestimmt: Je 
eine Pflanze von Tradescantia fluminensis wurde unter eine Glasglocke 
gebracht, unter der sich 1,2 und 5 molare Kochsalzlésungen und destilliertes 
Wasser befanden (Tabelle 3). Die Dampfdruckerniedrigungen betrugen 
bei einer Temperatur von 20° C für a) 1 Mol. NaCl: 0,6 mm Hg; b) 2 Mol. 
NaCl: 1,3 mm Hg; c) 5 Mol. NaCl: 3,5 mm Hg; d) Sattigungsdruck fiir 
Aqua destillata bei 20° C: 17,35 mm Hg, die Taupunkte für a = 19,5° C, 
b = 18,8°C, Temperatur = 16,5°C. Durch 3stündige Verdunkelung 
wurde SpaltenschluB herbeigefiihrt. Die mikroskopische Beobachtung 
mit 250 Watt (weiB) und gleichen AuBenbedingungen in jedem Falle war 
besonders auf das Auftreten des Spaltendurchganges gerichtet. Es zeigte 
sich, daB bei a) der Beginn der Offnungsbewegung der Spaltbegrenzung 
um nur 5—10 Minuten später als derjenige bei Vorbehandlung mit H,0 
gesättigter Luft (d) eintrat, wo das Auftreten der Spalte mit Sicherheit 
zwischen 20 und 40 Minuten lag; wahrscheinlich bei geradliniger Extra- 
polation bei 35 Minuten. Im iibrigen trat sie unter denselben Begleit- 
erscheinungen wie bei normaler Offnung auf (gleichzeitig eintretendes 
Maximum der äuBeren Breite, konstante Weite des Vorhofes). Bei b) 
begann die Offnung 35 Minuten später als bei gesättigter Luft und die 
Vorbehandlung mit einer 5 Mol. Kochsalzlösung bedingte selbst nach 
70 Minuten noch eine Nullstellung der Spalte. — Aus diesen Zeitdiffe- 
renzen in der Reaktion geht hervor, daß der Feuchtigkeitsgrad während 
der Zeit der Vorbehandlung von Einfluß auf den Zeitpunkt der späteren 
Öffnung ist, selbst wenn ein gewisser Bereich noch individuellen Reak- 
tionsverschiedenheiten eingeräumt wird. 

Da der Einfluß der Feuchtigkeit während der Vorbehandlung auf die 
spätere Reaktionsgeschwindigkeit erkannt war, und da weiter die Litera- 
turangaben hierüber zum Teil einander widersprachen, wurden Unter- 
suchungen über den Einfluß der Luftfeuchtigkeit während der Versuche 
vorgenommen. Aus der großen Zahl der Vorversuche seien zwei an- 
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Tabelle 3. Das Auftreten der Spalte nach vorheriger dreistiindiger Verdunkelung 


in verschieden hoher Luftfeuchtigkeit (Tradescant. flum.). 



































a) NaCl 
1 molar 


b) NaCl 
2 molar 


c) NaCl 
5 molar 


d) rel. F. 
100% 


Eisod. off. . . 
Vorhof. ... 
äußere Grenze 
Zeit (Min.).. . 
Eisod. off. . 

Vorhof. ... 
äußere Grenze 
Zeit (Min.) . . 
Vorhof... . 
äußere Grenze 
| Zeit (Min.) . . 
Vorhof. ... 
auBere Grenze 
Zeit (Min.) . . 








unsichtbar 
28 
65 
193 
0 


201 
0 





unsichtbar 
29 
78 
200 
15 
unsichtbar 
22 
65 
195 
30 
unsichtbar 
18 
48 
189 
5 
unsichtbar 
30 
81 
210 
20 





0 

31 

71 

216 

30 

unsichtbar 

30 
68,2 

187 

60 

unsichtbar 

27 

50 

190 

25 
1—2! 

52 

88 

229 

40 





a #ERSS 


49 
148 
220 

60 





gl e8ex. 


77 
193 
100 

0 

30 

54 
195 

60 

17 

59 
151 
228 

85 


Versuch Nr. IIIa. Material: Tradescantia fluminensis. 
Vorbehandlung: 120 Minuten dunkel; relative Feuchtigkeit: 55%, 
Temperatur = 20°C. Beobachtungslicht: 250 Watt/Griin 1. Maximale 
Helligkeit: Temperatur — 20° C. 
a) Relative Feuchtigkeit — 35% : (0) 18; (30) 18. 
b) Relative Feuchtigkeit — 100% : (0) 18; (30) 20; (60) 24; (90) 28; 
(120) 29; (150) 33; (180) 34; (200) 36; (230) 36. 
Zentralspaltendurchgang: = 0. 
Bei dem folgenden Versuche wurde mit Grün 1 nur während der Ab- 
lesung belichtet. 


Versuch Nr. IIIb. Material: Tradescantia fluminensis. 
Vorbehandlung: 120 Minuten dunkel; relative Feuchtigkeit: 55%, 
Temperatur = 20°C. Beobachtungslicht: 250 Watt/Grün 1. Maximale 
Helligkeit, Temperatur = 20° C. 
a) Relative Feuchtigkeit — 35% : (0) 0; (30) 0. 





36 
77,1 


120 


30 
56 
195 
115 


geführt, die das Verhalten der Eisodialöffnung bei Veränderung der Luft- 
feuchtigkeit charakterisieren. Die eingeklammerten Zahlen geben die 
Zeit in Minuten, die anderen die Weite der Eisodialöffnung in Skalen- 
teilen an. 
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b) Relative Feuchtigkeit = 100% : (0) 0; (30) 0; (60) 2; (90) 7; (120) 
14; (150) 16; (180) 18; (210) 18; (240) 20; (270) 21. 

Zentralspaltendurchganz: = 0. 

Die beiden Versuche zeigen, daß vom Augenblick der Feuchtigkeits- 
erhéhung eine Erweiterung der Eisodialspalte zu beobachten ist, die in 
keinem Zusammenhang steht mit der Offnungsbewegung der Zentral- 
spaltenerweiterung. Die Tatsache, daB eine Beziehung zwischen dem 
Offnungszustand des Spaltapparates und der Luftfeuchtigkeit besteht, 
ist bereits von früheren Forschern erwähnt (Lzrrezs 1888, Mout 1856). 
Wenn Lzrrezs jedoch sagt, daß es der Experimentator förmlich in der 
Hand habe, besonders bei zartblättrigen Pflanzen, den Zustand der 
Apertur unabhangig vom Lichte durch entsprechende Feuchtigkeits- 
grade zu variieren, so geht er entschieden zu weit; sie ist wenigstens bei 
unseren Versuchspflanzen unter Ausschluß des Lichtes nicht beliebig zu 
regulieren. Über Verschluß der Eisodialöffnung in trockener Luft, wie ich 
ihn beobachtet habe, sind mir bisher keine speziellen Untersuchungen 
bekannt. Je nach der Art der Konstruktion des Stomas ist eine nach- 
trägliche Bewegung dieser Partie bei maximalem Verschluß der Zentral- 
spalte mehr oder weniger möglich, wie aus den Vorstellungen von 
SCHWENDENER über Schließzellenbewegungen hervorgeht (1881). 

Im Laufe weiterer Vorversuche wurde ermittelt, wie groß die Wirkung 
des Grün 1 auf Spannungs- und motorische Phase war. Es war vor allem 
für die Beobachtung von Schließbewegungen nötig, einen Spektralbezirk 
zu finden, der unwirksam war. Bei Porometeruntersuchungen zeigte 
sich, daß selbst hohe Intensitäten des Bezirkes Grün 1 an geöffneten Sto- 
mata eine Schließbewegung einleiteten und im Dunkeln geschlossene 
Stomata nicht zu öffnen vermochten. Hieraus ging schon hervor, daß 
die Wirkung desGelbgrün auf dieSpannungsphase beschränkt sein müßte. 

Bei den folgenden Versuchen (Tabelle 4), die eine Auswahl aus einer 
größeren Zahl gleich verlaufener sind, wurde 1—2 Stunden mit Grün 1 
und verschiedener Stärke vorbelichtet, bei Kontrollen dunkel gestellt und 


Tabelle 4. Größenverhältnisse bei Adaptation mit Griin-1 und Dunkeladaptation. 

Material: Tradescantia fluminensis (Durchschnittswerte aus 5 Einzelmessungen). 

A. Grün 1 (i = 305); B. Griin 1 (i = 39,7); C. Dunkel; D. Grün 1 (i = 305); 
E. Grün 1 (i = 39,7). 























A. (1 Std.) | B. (1 Std.) | C. (1 Std.) | D. (2 Std.) } E. (2 Std.) 
Zentralspalte. . . . . . 0 0 unsichtb. 0 0 
Eisodialspalte . . . . . 13,0 20,8 8,0 23,2 23,2 
6 ait 4.50 ome 68,6 62,0 64,0 71,4 68,8 
äuß. Grenze...... 193,3 182,4 172,6 188,8 180,4 
Lange d. Zentralspalte . 280,1 270,8 269,8 (247,8)! | (213,2)! 
Länge d. Stomaapparates 348,1 330,8 328,0 323,0 292,2 
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bei gelbgriinem Licht, das nur während der Ablesung brannte, beobach- 
tet. Ein Vergleich von Versuch e mit den übrigen gibt deutlich zu er- 
kennen, daß unter dem Einfluß des grünen Lichtes die Eisodialspalte er- 
weitert wird. Die äußere Breite scheint auch etwas vergrößert zu werden. 
Obdiebei2stündiger Vorbelichtung mit Grün 1 gemessene Verringerung der 
Länge der Zentralspalte reell ist, wage ich nicht zu entscheiden, da diese 
Messungen bei geschlossenem Spaltendurchgang besonders schwierig sind. 

Auf Grund der Untersuchungen wurden die Vorgänge bei den folgen- 
den Schließbewegungen im Opakilluminator im gelbgrünen Spektralbezirk 
kontrolliert, da bei der Bestrahlung verdunkelter Blätter mit Grün 1 keine 
Veränderungen der Spaltweite erfolgten, denen die Beobachtungen in 


Verlauf der Schließ- und Öffnungsbewegung an Tradescantia fluminensis 
und Tradescantia zebrina. 

Von den zahlreichen Versuchen, die zum Studium der mechanischen 
Vorgänge bei der Schließbewegung der Spalten ausgeführt wurden, sei 
der folgende kurz geschildert (Nr. 5). 

Nach einstündiger Besonnung wurde mit der mikroskopischen Be- 
obachtung begonnen. Zunächst waren nur die Begrenzung gegen die 
Nebenzellen, die Grenzen des Vorhofes und der Eisodialöffnung zu be- 
obachten, die weit offen stand. Die Ränder des Spaltendurchganges 
waren, da sie mit einem Reflex unter den Grenzen der Eisodialöffnung 
zusammenfielen, nur undeutlich zu erkennen. Die starke Intensitäts- 
schwankung beim Übergang aus der Sonne in das Beobachtungslicht be- 
wirkte zunächst eine Verengerung der Eisodialgrenzen. Gleichzeitig 
wurde auch der Spaltendurchgang sichtbar. Es zeigte sich, daß die 
Schließungskurve der Spalte parallel derjenigen der Eisodialöffnung ver- 
lief. Im Gegensatz hierzu verbreiterten sich innerhalb der ersten 30 Minuten 
die äußeren Grenzen der Schließzellen und der Vorhof bis zu einem Maxi- 
mum, nach dessen Erreichung die Schließungsgeschwindigkeit der Spalte 
verringert wurde; die Verlangsamung der Schließungsgeschwindigkeiten 
von äußerer Grenze und Vorhof, die das Auftreten eines stationären Zu- 
standes oder eines Gleichgewichtes zwischen Außenbedingungen und dem 
Zustand der Schließzellen vermuten ließ, begann nach 75 Minuten. Da- 
nach trat wieder eine Vergrößerung der Geschwindigkeit in der Spalt- 
bewegung auf. In einer graphischen Darstellung erinnert dieser Verlauf 
an eine aus zwei Wellenkurven mit Phasenverschiebung resultierende 
Interferenzkurve. — Die Ablesungen erleiden von 12h 5’ bis 15h 40’ eine 
Unterbrechung; während dieser Zeit wurde das Blatt unter dem ver- 
dunkelten Mikroskop belassen. Die Schließbewegung, die inzwischen 
weiterging, hatte bei Wiederaufnahme der Ablesungen bereits zu Spalten- 
schluß geführt. Die Eisodialéffnung war noch zu 35% geöffnet; die wei- 
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tere Beobachtung in weiBem Licht zeigte noch eine geringe Erweiterung 
des Vorhofes. 


Tabelle 5. Beobachtungslicht: Griin-1; 250 Watt; relative Feuchtigkeit: 100% ; 
Temperatur = 26° C. 








Zeit |Spaltendurchgang| Eisodialöffnung Vorhof äußere Grenze 

10.50 Uhr: 0 — 70 110 265 
15 — 70 118 283 

30 _ 66 132 289 

45 2 _65 118 275 

60 50 52 116 272 

75 54 56 116 276 

290 0 22 103 202 
305 0 23 100 198 

320 0 26 100 198 

335 0 24 103 198 

350 0 24 103 192 














Tabelle 6. Schließbewegung an T'radescantia zebrina. Beobachtungslicht: Grün-1 ; 
250 Watt; relative Feuchtigkeit: 100% ; Temperatur: 269 C. 




















Zeit |Spaltendurchgang | Eisodialöffnung Vorhof äußere Grenze 
16.20 Uhr: 0 20 65 115 145 
15 18 72 125 143 
30 15 64 110 138 
45 17 52 128 159 
60 15 40 112 155 
75 12 35 95 150 
100 3 20 82 145 
100 2! 21 81 139 
Der Versuch Nr. 6 zeigt für T'radescantia zebrina gleichsinnig ver- 
laufende Erscheinungen. 


Die Einzelheiten der stomatären Bewegungen im Verlaufe einer Öff- 
nung gehen aus dem nachfolgenden Versuch hervor (Tabelle 7). 


Tabelle 7. Öffnungsbewegung bei Tradescantia zebrina. Beobachtungslicht: 
Weiß; 250 Watt; relative Feuchtigkeit: 100%; Temperatur: 26° C. 








Zeit Spaltendurchgang | Eisodialöffnung Vorhof äußere Grenze 
7.30 Uhr: 0 — 0 52 170 
30 0 12 70 193 
45 0 22 65 198 
70 8 32 65 185 
90 28 32 70 200 
115 30 32 80 204 














Die Pflanzen, die sich während der Nacht unter dem Schattendach 
des Gewächshauses befanden, wurden durch eine Bestrahlung mit 
Planta Bd. 10. 42 
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250 Watt/Weiß im Opakilluminator zur Öffnung veranlaBt. — Nach 
Beginn der Beobachtung zeigte sich zunächst, daß die weitaus größte 
Zahl der Spaltendurchgänge noch unsichtbar war, weil der Verschluß der 
darüberliegenden Eisodialöffnungen sehr weit fortgeschritten war. Die 
ersten Veränderungen traten an den äußeren Begrenzungen der Schließ- 
zellen auf. Die Begrenzungsflächen wölbten sich stärker nach außen: im 
gleichen Sinne bewegten sich die Begrenzungswände des Vorhofes. Mit 
einer Verstärkung der Krümmung der Grenzwand zwischen Schließ- und 
Nebenzellen in der Beobachtungsebene war auch eine solche senkrecht 
dazu verbunden, wie aus der Verbreiterung der Reflexionsfläche (siehe 
Abb. 3; e/e) zu schließen war. 

Das System befand sich nach 30 Minuten noch immer in der Span- 
nungsphase, die Weite der Eisodialöffnung betrug 12 Skalenteile. Nach- 
dem das Maximum der Schließzellenbreite erreicht war, erschien der 
Spaltendurchgang, während die Breite wieder zurückging. Ein Ansteigen 
derselben war erst nach 50 Minuten wieder zu bemerken. Es hatte den 
Anschein, als ob nach der Erreichung des Öffnungsmaximums der Spalte 
(nach weiteren 25 Minuten) das System in einem stationären Zustand, 
gewissermaßen einem Gleichgewicht, verharrte. 

Durch verschiedene, später zu besprechende Porometerbeobach- 
tungen innerhalb eines solchen Gleichgewichtszustandes angeregt, ver- 
suchte ich, die dort auftretenden ,,pulsierenden Bewegungen‘ (STALFELT 
1928, S. 168) nach beendeter Adaptation auch mikroskopisch zu verfolgen, 
was jedoch nicht gelang. Entweder waren die Formveränderungen, die 
die Differenzen der Strömungsgeschwindigkeiten bei der Porometer- 
methode verursachten, an den einzelnen Stomata so gering, daß sie an 
ihnen mikroskopisch nicht beobachtet werden konnten, oder die Diffe- 
renzen waren auf Veränderungen der Wegsamkeit der Interzellularen 
zurückzuführen. Wenn ich auch bei meinem Material und unter meinen 
Versuchsbedingungen bei mikroskopischer Beobachtung rhythmische 
Schwankungen der Schließzellenmaße analog STALFELT (1928) nicht auf- 
finden konnte, so sind nach den erwähnten Porometerversuchen solche 
nicht ganz von der Hand zu weisen. 

Die Beobachtung der Erweiterung des Vorhofes und der äußeren 
Grenzen nach Verdunkelung steht nicht, wie man annehmen könnte, im 
Gegensatz zu der Feststellung LINSBAUERS (1917), der bei Belichtungs- 
wechsel, d. h. Intensitätserhöhung oder -erniedrigung an ganz oder teil- 
weise geöffneten Stomata stets eine vorübergehende Schließbewegung fest- 
stellte, da sich seine Beobachtungen auf den Zentralspaltendurchgang 
beziehen. Die Verschiedenheit der Bewegungsrichtung der einzelnen 
Wandpartien von ein und derselben Zelle (Eisodialöffnung, Zentralspalte) 
hat ihre Ursache in der mechanischen Struktur der Zellmembran der 
Schließzellen und der Verbindung mit den benachbarten Zellen. Die 
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Kenntnis dieser Tatsache verdanken wir den klassischen Untersuchungen 
von Mont (1856) und ScHwEnDEnee (1881). _ 

Durch die vorliegenden Untersuchungen wurden die Ergebnisse StäL- 
FELTs (1927) hinsichtlich des gleichsinnigen Verlaufes von Änderungen 
der Spaltbreite und der äußeren Breite der Schließzellen bestätigt. 


Untersuchungen über Schließzellenreaktion. 

Aus den Vorversuehen über die Reaktionsfähigkeit verschieden alter 
Blätter zeigte sich die gute Verwendbarkeit solcher mittlerer Dimensionen 
und mittleren Alters, eine Feststellung, die bereits HABERLANDT (1887, 
S. 100), wenn auch in anderer Form, erwähnt. Da die Ergebnisse älterer 
Forscher (STAHL) sich zum Teil auf Versuche mit abgeschnittenen Blät- 
tern gründen, sind mit solchen ebenfalls Versuche angestellt worden. Es 
ergaben sich Shockwirkungen und Reaktionsanomalien, wie sie LLoyp 
(1908) schon beschrieben hat, die möglicherweise in der veränderten 
Wasserzufuhr begründet sind; es wurden deshalb alle Versuche an in- 
takten Pflanzen ausgeführt. 

Um ein gleichwertiges Material für alle Versuche zu gewinnen, sollte 
ursprünglich von vollkommen geschlossenen Stomata ausgegangen wer- 
den. Es zeigte sich jedoch, daß Material, welches 1, 2 und 3 Tage lang 
verdunkelt war, nach Belichtung mit der gleichen Lichtqualität und 
Intensität einen Reaktionserfolg nach 70, 120 und 295 Minuten aufwies. 
Mit länger währender Verdunkelung tritt also eine zunehmende Reak- 
tionsverzögerung ein. Der physiologische Zustand des Blattes wird durch 
Verdunkelung eben wesentlich verändert (Hungerzustand). 

Da es für die Hauptuntersuchungen von Bedeutung war, daß die 
Pflanzen, die für Vergleichsserien verwendet wurden, möglichst gleiche 
Reaktionsfahigkeit hatten, so wurden deshalb zu allen Versuchen Pflan- 
zen verwendet, die in einem an das Institut angeschlossenen Gewächs- 
haus vorbelichtet waren, und zwar bei Sonne unter Schattenrahmen, 
während an trüben Tagen die Schirme entfernt wurden. Im allgemeinen 
war so das Material soweit wie möglich gleichmäßig vorbelichtet. 


2. Untersuchungen über den Stärkegehalt der Schließzellen von Tradescantia 
fluminensis nach Exposition mit verschiedenen Lichiqualitäten bekannter 
Intensitäten. 

Wie bereits eingangs erwähnt, sind die Stärkebestimmungen teils 
wegen technischer Schwierigkeiten, teils infolge unzulänglicher Methoden 
nur Schätzungen. Die Untersuchungen, die bisher in der Richtung der 
Stärke-Zuckerbilanz in den Schließzellen vorliegen (LLoYD 1908, Rosına 
1908, Hagen 1916), sind ausschließlich mikroskopischer Art. Die beiden 
Methoden der Zuckerbestimmung, die FEHLING- und die Liprorsssche Re- 
aktion, ergeben keine einwandfreien Resultate, da sie nicht ausschließlich 

42* 
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auf reduzierende Zucker reagieren. Auch die FExLINGsche Lösung nach 
A. Meyzr (Rosie 1908) versagte bei diesen Untersuchungen, da sich 
der reduzierende Zucker in der wässerigen Kupfersulfatlösung löste und 
in die umgebenden Zellen der SchlieBzellen diffundieren konnte, was 
dureh die Erwärmung noch begünstigt wurde. Ein in den SchlieBzellen 
lokalisierter Zuckernachweis war quantitativ bisher nicht möglich. Ich 
beschränkte mich deshalb darauf, wie schon bemerkt, die Menge der 
Stärke in den SchlieBzellplastiden abzuschätzen. — Als Reagens hierfür 
wurde Jodkaliumlösung verwendet. Die Epidermisflächenschnitte des 
adaptierten Materials wurden nach Fixierung mit heißem 96%igen Alko- 

hol und anschließender Überführung durch die Alkoholreihe in wässeriger 
Jodkaliumlösung bzw. Chloralhydrat-Jodlösung 30 Minuten lang gefärbt. 
— Als Vergleichsgrade der Stärkeanhäufung wurden die Noten I, II, III, 
IV im Sinne steigender Menge angewendet (Tabelle 8, Kol.4). In Ta- 
belle 8 sind unter 3 die aus den Porometerzeiten errechneten Öffnungs- 
grade in Prozenten maximaler Öffnung ausgedrückt (siehe weiter unten). 
Ein Vergleich der Werte unter 3 und 4 zeigt, daß in denjenigen Fällen, in 
denen die Spalten wenig oder nicht geöffnet sind (Gelbgrün, Ultrarot, 


Tabelle 8. Übersicht über die Stärkeverhältnisse in den Schließzellen verschieden 
weit geöffneter Stomata (Vorbelichtung: 2 Stunden; relative Feuchtigkeit: 70% ; 














Temperatur: 23° C.). 
1 2 3 4 
Sp.-Bez. Intensität Öffnungsgrad in % Stärkegrad 
Mates! ira (i= 2,52) ca. 90 I 
Se (i= 0,604) u > 100 III 
Grün 1. . . . | (i= 5,107) 0 IV 
Grün 1. . . . | (i= 14,13) 0 IV 
Grün 1. . . . | (i—127,8) 0 IV 
Grün 2. . . . | (i= 3,33) L. CES III—IV 
Grün 2. . . . | (i= 924) D ae III—IT 
Grün 2. . . . | (i= 20,55) » 62 II 
Grün 2. . . . | (i= 36,93) » 82 I 
Ge. à: (i= 0,632) rob IV—II 
Mes n° #5 (i= 1,17) » 45 III 
a re (i= 3,57) 5 -062 u 
Da ar A (i= 9,95) » 88 I 
Dunkel. . . . | (i=0) 2 Stdn. 0 IV 
Dunkel... . Ar 0 IV 
Dunkel... . _ 0 IV 
Dunkel . . .. 2X24 „ à (2)! IV 
Dunkel . 3x24 „ (4)! IV 
Ultrarot TEE 100 W/18 cm (2—3)! IV 
Sonnenlicht 2 Stunden 
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Dunkel), eine Stärkebildung eintritt, während in geöffneten Spalten 
weniger Stärke vorhanden ist. 

Eine Diskussion dieser Ergebnisse findet sich am Ende der Arbeit in 
Verbindung mit den übrigen Resultaten. 


3. Adaptation der Spalten an verschiedene Lichtqualitäten und -intensitäten. 

Nach den bereits erwähnten Untersuchungen STALFELTs (1927) kann 
man den Öffnungsvorgang der Stomata in zwei Phasen zerlegen, in die 
Spannungsphase und in die motorische. Phase. Bei Belichtung mit hohen 
Intensitäten bestimmter Qualitäten und unter günstigen Feuchtigkeits- 
verhältnissen ist die motorische Phase beendet, wenn das Stoma maxi- 
male Weite erreicht hat. Ist diese Weite von Intensität und Qualität des 
Lichtes abhängig, so muß bei entsprechend niederen Intensitäten eine 
mittlere Weite, ein Adaptationszustand resultieren. Wie weit das der 
Fall ist, soll im Folgenden untersucht werden. 

In Versuch Nr 9 ist eine Adaptation bei Rot (i = 2,52) ausgeführt, 
relative Feuchtigkeit = 70% , Temperatur — 22° C. 

Nr.9, Material: Tradescantia fluminensis. (Die eingeklammerten Zahlen 
stellen in allen folgenden Versuchen die Zeit von Beginn des Versuches an in Mi- 
nuten dar, die darauffolgenden die Porometerzeit in Sekunden.) 

(0): 11,5; (13): 15; (21): 12,5; (34): 13,4; (41): 15,5; (45): 14,0; (53): 16,6; 
(59): 15,6; (66): 17,7; (76): 16,5; (83): 18,6; (90): 18; (95): 19,6; (103): 19; (106): 
20,6; (115): 19,5; (125): 21,1; (137): 18,5; (144): 21; (162): 20,6; (172): 20,9 
(179): 19,6; (185): 20,5; (190): 20; (195): 21; (202): 20,5. 

Die Adaptation, die hier nach 95 Minuten eingetreten ist, wird durch 
annähernd gleiche Porometerzeiten charakterisiert; die Schwankungen, 
die dann noch auftreten, weichen bei den danach folgenden Ablesungen 
um + 1,3 Sekunden vom Mittelwert ab. 

Unter Nr. 10 sind die Porometerfallzeiten nach beendeter Adaptation 
an rotes Licht (i — 2,52) von gleicher Intensität wie in Versuch 9 zusam- 
mengestellt. Die maximale Abweichung vom Mittelwert beträgt + 2,3 Se- 
kunden, ist also etwas größer als die Schwankungen um den Mittelwert 
bei Versuch 9. 

Nr, 10, Adaptationsporometerzeiten für Rot (i = 2,52): 22,5; 22; 22; 21,6; 
21,4; 21,2; 21; 20,8; 20; 20; 20; 19,6; 19,2; 19; 18,4; 18; 17,8. 

Die Dauer dieses Adaptationszustandes währte im Durchschnitt 
8 Stunden bei den Versuchsanordnungen, wie sie einleitend beschrieben 
sind. Besonders wichtig für die Aufrechterhaltung dieses Adaptations- 
gleichgewichtes waren konstante Feuchtigkeitsverhältnisse, deren Nicht- 
beachtung zu erheblichen Fehlern Anlaß gegeben hätte. — Die geringen 
Schwankungen bei rascher Aufeinanderfolge der Ablesungen an adap- 
tiertem Material (Nr. 9) könnten auch auf eine Änderung des Gleich- 
gewichtes der Wasserbilanz (STALFELT 1927) innerhalb des Blattes 
zurückzuführen sein, da durch das Durchströmen der Luft durch die 
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Interzellularen voriibergehende Feuchtigkeitsschwankungen der darin 
enthaltenen Luft selbst bei dem Nachströmen von 70% gesättigter Luft 
nicht ausgeschlossen wire. Die Ablesungsintervalle wurden deshalb auf 
13—18 Minuten vergrôBert, um diesen Fehler zu vermindern. 

Aus der vorliegenden Tabelle Nr. 11 sind die Zeiten einesteils maxi- 
mal, andernteils halb geöffneter Stomata nach Verdunkelung bis zu voll- 
kommenem VerschluB zu entnehmen. 

Nr, 11, Material: Zea Mays; relative Feuchtigkeit = 50%; Temperatur = 
23° C; Sonne. 

a) (0): 20; (20): 20,8; (40): 20,2; Verdunkelt (60): 53,4; (85): 89,6; (105): 
124,6; (125): 136,4; (150): 139,0; (171): 139,4. 

b) Bewölkt (0): 90,0; (18): 88,8; (37): 89,0; (49): 88,6; Verdunkelt (68): 
103,2; (84): 117,2; (101): 127,8; (114): 139,2; (134): 140,4; (149): 139,6; (169): 

40,4. 

Bei offenen Spalten dauert die Schließbewegung 110 Minuten, bei 
halbgeöffneten 75 Minuten, bis minimale Öffnungsweite vorhanden ist. 
Daraus kann man schließen, daß die Adaptationszeit abhängig ist von 
dem Unterschiede der Intensitäten der Vorbelichtung und der Versuchs- 
belichtung. 

Die unter Nr. 12 zusammengestellten Beobachtungen an fixiertem 
Material, das sich im Zustande minimaler Öffnung befand, geben ein Bild 
davon, daß trotz einer 3stündigen Verdunkelung nicht alle Spalten voll- 
kommenen Verschluß zeigen. (Die größere Zahl gibt die im Gesichtsfeld 
liegenden, geschlossenen, die kleinere die ganz oder teilweise geöffneten 
Stomata an.) 

Nr, 12, 46/6; 50/3; 42/4; 48/2; 46/6; 53/6; 52/0; 48/2; 46/4; 46/3; 49/5; 
42/5; 43/4; 47/2; 40/1. 


4. Bewertung der Fallzeiten nach erfolgter Adaptation durch Vergleich mit 
Opakilluminatorbeobachtungen. 

Bei Verwendung von Porometerapparaturen gleicher Maße wurden 
bei den von mir untersuchten Pflanzen obere und untere Grenzwerte der 
Porometerzeiten festgestellt. Bei vollkommenem Schluß stieg die Zeit 
nicht auf unendlich, bei vollkommener Öffnung sank sie nicht auf Null. 
Da bei Erreichung des oberen Grenzwertes (Maximalzeit) nach mikro- 
skopischen Untersuchungen die Spalten sich als vollkommen geschlossen 
erwiesen, dürfte die bei diesem Zustande noch meßbare Menge in das 
Porometerglöckchen eindringende Luft durch Diffusion in dieses gelangt 
sein (cuticulare Transpiration, Diffusion durch den geschlossenen Spalt) 
oder der Fehler beruht auf dem Vorhandensein abnorm reagierender 
Schließzellen (siehe Nr. 12). Jedenfalls erscheint es nicht berechtigt, die 


Öffnungsweite proportional + zu setzen, wie in früheren Arbeiten all- 
gemein geschah. Eine Änderung der Spaltweite erfolgte zwischen mini- 
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malen und maximalen Fallzeiten, denen maximale Offnung (100%) und 
minimale (0% ) entsprechen. 

Durch folgende Formel wurde zum Zwecke des Vergleiches versucht, 
die zwischen den Extremen liegenden Üffnungsgrade in Prozenten der 
maximalen Öffnung auszudrücken: 

tmin 100 (max — #) _ 

Hierbei stellen ¢,,,, und t,;, die Porometerzeiten für minimal und 
maximal geöffnete Spaltweiten dar, ¢ ist die Fallzeit, zu der die ,,Off- 
nungsprozente“ (y,) gesucht sind (Tabelle 13). 

y. ist die mittlere Strömungsgeschwindigkeit, mit der die Luft durch 
die Spaltöffnungen und Interzellularen bei gleicher mittlerer Druck- 
differenz in der Porometerzeit ¢ hindurchgesogen wird, bezogen auf die 
maximale Strömungsgeschwindigkeit bei iin, die gleich 100 gesetzt wird. 

Bei der Porometermethode wird ja die Zeit gemessen, in der gleiche 
Mengen Luft (Q) bei gleicher Druckdifferenz durch Spaltöffnungen und 
Interzellularen eines Blattes in das Porometerglöckchen gesogen werden. 
Bezeichnet man die in der Zeiteinheit durchgesogenen Mengen mit Qnax: 
Q, und Qui, die in gleicher Reihenfolge angegebenen Porometerzeiten 
Mit Ein, t und imax; 80 ist 


Q = Qmax : tmin 
Q — Qa “ty 
Q = Amin * tmax 


Bei vüllig geschlossenen Spalten steigt, wie erwähnt, die Porometer- 
zeit nicht auf unendlich, sondern auf einen Grenzwert ¢,,,,, 30 daß sich 
Q aus einer mit der Spaltenweite variablen und einer der Porometerzeit 
proportionalen Luftmenge zusammensetzt. Wir kénnen die von der 
Spaltweite abhängige, in der Zeiteinheit durchgesogene Luftmenge be- 
rechnen: 





Qo, = Qmax- ‘min — Gmina“ fmin _ 199 








tmin 
jé, à -t 
Q, = Qe te ; Qmin: _ ” 
_ Qmin-tmax — Qmin-tmax _ 
Qo, = tmax re? 


Bezogen auf die maximale in der Zeiteinheit durchgesogene Luft- 
menge Q,ı, diese gleich 100 gesetzt, also in Prozenten dieser ist 
Q:-t — Qmin-t 4 tmin 
Qmax - émin — Qmin - émin t 








ye = 100- 


Es ergibt sich 
tmax — Et tmin 
Ye = a es er ; g À 
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Um festzustellen, in welcher Beziehung die Offnungsprozente y, zu 
den MaBen des Spaltendurchganges stehen, stand der Vergleich mit Hilfe 


mit 


der Opakilluminatormethode zu Gebote. Die Versuchspflanzen wurden 
Porometergléckchen an bestimmte Lichtqualitäten und -intensitäten 


adaptiert, die Porometerzeit nach Adaptation bestimmt und die Prozent- 
zahl nach der angegebenen Formel berechnet. Nach der Adaptation 
wurde die mittlere Spaltweite mit dem Opakilluminator bestimmt. 


























Tabelle 13. 
Prozente maximaler Öffnung bei 
eet in Sh. Trad. flum. Oxalis las. Zea Mays Opuntia cocc. 
5 100 100 
7 70,0 69,8 

10 48,0 47,8 

20 21,8 21,5 100 

30 13,2 12,75 61,0 

40 8,72 8.35 41,61 100 

50 6,1 5,72 29,8 72 

60 4,38 3,98 22,21 53,3 

70 3,12 2,73 16,9 40 

80 2,18 1,79 12,49 30 

90 1,47 1,06 9,25 22,2 
100 0,88 0,48 6,66 16,0 
110 0,31 0 4,55 10,9 
120 0 2,43 6,67 
130 1,27 3,08 
140 0 0 

Tabelle 14. 

1. 8. 8. 4. 5. 6. 
Vers.-Nr Spektral-Bez. Intensitat Mittelwert | Öffnung in %* lÖffnung in %* 
IL 97e 4,53 18 (+2) 45 11,0 
IL 96a | Rot 7,79 26,1 ( + 2) 65,2 16,5 
IL 97d 28,4 28 (+1) 70 17,0 
IL 98a 16,0 0 0 0 
IL 98b 43,8 8 (+1,5) 20 4,6 
IL 98c Grün 2 62,2 16,1( + 1,5) 40,2 11,0 
IL 96c 72,2 24,7 (+1,5 62,2 15,5 
IL 99a 97,6 28 (+2) 70 27,0 
IL 99b 1,94 0 0 0 
IL 97a 4,02 . 14,2(+1,5) 35,2 7,0 
IL 96b Blau 11,7 24,2 (+ 1,5) 60,2 16,5 
IL 97b 16,2 28(+ 1,5) 70 24,5 
IL 994 25,9 40 (+ 1,5) 100 _ 








* Metrisch festgestellt. 














** Errechnet aus der Fallzeit. 
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Die Untersuchungen sind für Zea Mays in Tabelle 14 aufgeführt. Die 
Angaben in Kol. 4 sind Mittelwerte aus 10 Messungen und stellen die 
Breite des Spaltendurchganges dar. Unter Kol. 5 sind diese Werte in 
Prozenten maximaler Weite ersichtlich, und Kol. 6 enthält die aus der 
Porometerzeit errechneten Prozentwerte. 
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Abb.5. Vergleich der Porometerzeiten mit den Spaltweiten [Zea Mays (X) und Tradescantia (+)], 
vel. Text der folgenden Seite. 


In Tabelle 15 sind die entsprechenden Werte für Tradescantia flumi- 
nensis angegeben. Außer der Weite ist auch die Länge der Spalten an- 























Tabelle 15. 
1 2 3 4 5 6 | 7 | 8 

Maße der Spalten 
Versuch Spektral- Öffnung ree 
VL 20a 40,62 10 48,0 36 | 210 | 13,76 
VL 20b 2,52 20 21,8 33 | 210 | 13,17 
VL 20b Rot + 1,12 50 6,1 24 | 214 | 1133 
VI. 20d 0,60 65 5,1 21 | 215 | 10,64 
VI. 2la 0,32 | 100 088 | 10 | 218 7,40 
VI. 21b 4,98 20 21,8 3 | 211 | 13,17 
VI 21b || aa x 3,6 50 6,1 25 | 214 | 11,55 
VI. 21a 1,17 70 3,12 | 20 | 216 | 10,37 
VL 2a 0,63 | 110 0,31 6 | 218 5,73 
VL 22b Grin 2 | 368 20 21,8 32 | 211 | 13,0 
VI. 220 20,55 50 6,1 25 | 213 | 11,54 
V. 224 % 9,24 70 312 | 18 | 217 9,88 
VI. 23a Grin 1 | 127,80 | 120 0 o | 220 0 

x 
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gegeben, und aus diesen beiden MaBen ist nach dem Vorgang von Brown 
u. Escomse der Radius des Kreises berechnet worden, der gleiche Fläche 
besitzt wie der als elliptisch angenommene Querschnitt des Spaltendurch- 


ganges. 

In Abb. 5 sind die Werte der mikroskopisch gemessenen Spaltbreite 
in Prozenten der maximalen für Tradescantia (stehende Kreuze) und für 
Zea Mays (liegende Kreuze) abgetragen gegen die ihnen entsprechenden 
Werte der Öffnungsprozente y,. In die Abbildung sind weiter die Linien 
mit eingezeichnet, auf denen die Werte liegen müßten, wenn y, der 1., 
2.,3. und 4. Potenz proportional wäre. Man sieht, daß bei engerem Spalt 
sich die Einzelwerte mit allerdings ziemlich großer Streuung um die Kurve 
der 3. Potenz gruppieren und sich dann derjenigen der 4. Potenz hin 
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Abb. 6. Vergleich der Porometerzeiten mit dem Radius des mit dem Spaltquerschnitt flächengleichen 
Kreises (Tradescantia flum.). 

nähern. Die 3. Potenzen der Spaltbreiten sind auf der gleichen Abbildung 
ebenfalls in Prozenten der maximalen mit eingezeichnet und liegen in der 
Nähe der Diagonale des Koordinatensystems, was darauf hindeutet, daß 
die aus den Porometerzeiten abgeleiteten Öffnungsprozente y, angenähert 
der 3. Potenz der Spaltbreiten proportional sind, wenigstens innerhalb 
des Bereiches enger Spalten, so bei T'radescantia so lange als das Verhält- 
nis Spaltbreite zu Spaltlänge den Wert 1/7 nicht übersteigt. 

In Abb. 6 sind die errechneten Werte von r (8. Kol. von Tabelle 15) 
und von r® für Tradescantia wieder in Prozenten ihrer Maximalwerte ein- 
getragen, die Kurve über der Diagonalen zeigt an, wie die Werte liegen 
müßten, wenn y, proportional der 6. Potenz von r wäre. Es zeigt sich, 
daß hier y, angenähert r® proportional ist, was sich daraus erklärt, daß 
die Spaltlänge fast konstant ist: r = !/,Jab; b = konstant; r—k- Ya; also 
ist r etwa proportional Ya und damit rs angenähert proportional a°. 
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5. Kompensationsmethode und -resultate. 

Anfänglich sollte das Wirkungsverhältnis der einzelnen Spektral- 
bezirke zueinander durch folgende Methode bestimmt werden: Die ein- 
zelnen Pflanzen werden nach Dunkeladaptation während einer längeren 
Zeit mit verschiedenen Lichtqualitäten und bestimmten -intensitäten be- 
lichtet. Aus der Zeit, die bis zum Auftreten der gleichen Porometerzeiten 
in den einzelnen Spektralbezirken verläuft, sollte auf den Wirkungsgrad 
der betreffenden Lichtqualitäten untereinander geschlossen werden. Der 
Verlauf der Kurve der Spaltöffnung erwies sich jedoch als nicht so ein- 
fach, daß man aus den Reaktionszeiten einen Schluß auf die Wirksamkeit 
einer Belichtung nach Verdunkelung hätte ziehen und einen Vergleich 
der Wirksamkeit verschiedener Strahlenbezirke auf die Feststellung der 
Reaktionszeiten hätte gründen können. 

Um einen quantitativen Vergleich zwischen den physiologischen Wir- 
kungen der verschiedenen Spektralbezirke zu erhalten, wurde daher fol- 
gende Methode angewendet: Das an eine bekannte Lichtqualität und 
-intensität adaptierte Areal, das sich unter einem Glöckchen befand, 
wurde mit einem anderen Spektralbezirk bestimmter Intensität weiter 
belichtet. Je nach der physiologischen Wirkung der Vor- und Versuchs- 
belichtung wurde eine Schließ- oder Öffnungsbewegung eingeleitet. 
Durch eine Reihe von Versuchen wurde empirisch diejenige Intensi- 
tät festgestellt, die den Öffnungszustand der Spalte nach Adaptation an 
die Vorbelichtung weiter aufrecht erhielt. Durch einen Vergleich der 
beiden Intensitäten konnte das Verhältnis der physiologischen Wirk- 
samkeiten der beiden Spektralbezirke bestimmt werden. Da, wie ich 
später noch ausführlich darlegen werde, die Änderungen der Spaltweite, 
gemessen an solchen der Porometerzeit in der Nähe des Zustandes maxi- 
maler und minimaler Öffnung der Spalten bei Änderung der Belichtung 
sehr gering waren, wurden bei den hier beschriebenen Kompensations- 
versuchen nur solche Intensitäten verglichen, die Öffnungen zwischen 
88% und 40% der maximalen ergaben. 

Die folgenden Versuchsreihen stellen nur eine Auswahl aller ausgeführ- 
ten Versuche dar. Sie enthalten die Ablesungszeiten vom Endpunkt der 
Vorbelichtungan (eingeklammert) inMinuten und die dazugehörigen Fall- 
zeiten in Sekunden. Die Kompensationsfallzeiten nach Belichtungs- 
wechsel sind fett gedruckt. Die Adaptationsintensität der Vorbelichtung 
ist mit ö,, die Vergleichsintensität der anderen Qualität mit 7. bezeichnet. 


I. Tradescantia fluminensis. 


Für alle Versuche: Relative Feuchtigkeit = 70% ; Temperatur = 23° C. 


Nr. 16. Rot 100 Watt; (i, = 2,52) gegen Blau 100 Watt. 
a) i, = 42,45: (0) 19,2; (23) 17,8; (42) 14,2; (65) 13; (87) 12,4; (100) 11,8; 
(128) 11; (153) 10,5. 








640 K. W. Paetz: Untersuchungen über die Zusammenhänge zwischen stomatärer 


b) ig = 1,17: (0) 20; (20) 27,2; (57) 38,5; (77) 54,8; (105) 66; (134) 71,4; 
(160) 72. 

c) ig = 3,45: (0) 21,6; (40) 27; (54) 32,5; (77) 35; (90) 44,2; (118) 48,8; 
(161) 50. 

d) ig = 4,98: (0) 21; (28) 28; (56) 20,8; (83) 19; (110) 22; (135) 22,1, 

e) ig = 0,632: (0) 22,5; (27) 31,8; (43) 41,5; (74) 62; (91) 81,2; (106) 96,1; 
(129) 105; (157) 115,1; (175) 116. 

Nr. 17. Rot 100 Watt (i, = 0,604) gegen Blau 100 Watt; relative Feuchtiz- 
keit 70%; Temperatur = 23° C. 

a) ig = 4,69: (0) 70; (21) 67,1; (40) 60,5; (74) 52,6; (90) 42,5; (110) 27,5; 
(130) 25,4. 

b) ig = 1,17: (0) 67,5; (25) 69; (52) 68,1; (79) 70,8; (107) 71,6. 

©) ig = 0,632: (0) 69; (27) 73,5; (54) 87,5; (78) 94,1; (98) 105,5; (127) 111,5. 


Fallzeit in sek 
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Abb. 7. Blaubelichtung nach Rotadaptation (Vers. 16). 

Nr, 18, Blau 100 Watt (i, - . 4,98) gegen Rot 100 Watt; relative Feuchtig- 
keit 70% ; Temperatur = 23° C. 

a) i, = 40,62: (0) 26,8; (33) 20; (56) 17,4; (74) 16,2; (103) 10; (130) 9,8. 

b) ig = 0,604: (0) 23,4; (29) 28,8; (58) 42,5; (87) 47,5; (102) 64; (144) 66. 

c) ig = 1,12: (0) 25,2; (29) 31,8; (53) 41,5; (83) 42,6; (110) 49,4; (140) 50,7. 

d) i, = 2,52: (0) 23; (30) 26; (50) 26,9; (75) 28,8; (100) 25; (140) 25,8. 

e) ig = 0,32: (0) 25,1; (34) 35; (54) 51,1; (84) 59,5; (112) 78; (127) 91,5; 
(146) 96,2; (159) 96,5. 

Ein Vergleich der Kompensationsintensitäten in Versuch Nr. 16 ergibt 
für Rot : Blau bei mittlerer Weite das Verhältnis 2,52 : 4,98 bzw. 1 : 1,96. 
Aus Versuch Nr. 17 sind die Werte für geringe Spaltweite ersichtlich. 
Das Intensitätsverhältnis von Rot : Blau ist hier 0,604 : 1,17, bzw. 
1:1,95. Daß dieses Verhältnis auch bei veränderter Reihenfolge der 
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Spektralbezirke erhalten bleibt, wird durch Versuch Nr. 18 bestätigt. 
Hier ist es bei mittlerer Öffnung 4,89 : 2,52 bzw. 1,96: 1. 

In den folgenden Serien wird rotadaptiertes Material mit Blaugriin 
weiter belichtet. 

Nr, 19. Rot 100 Watt gegen Griin-2 100 Watt; relative Feuchtigkeit 70% ; 
Temperatur = 23°C, 

a> = 83,53: (0) 18.4; (25) 17,5; (65) 15; (95) 12,8; (115) 10; (145) 10,9; 
; b) ig = 20,55: (0) 20,8; (13) 22,9; (46) 29; (65) 40; (95) 41,8; (120) 49,9; 
(143) 51; (156) 50; (175) 51,1. 

c) ig = 9,24: (0) 21,2; (13) 24; (50) 40,5; (65) 54; (90) 57; (116) 69; (141) 71; 
(162) 68; (175) 68. 

d) ig = 3,33: (0) 20; (10) 24,8; (25) 40; (85) 70,4; (125) 100; (155) 101,9; 
(177) 101. 

e) i = 36,94: (0) 19; (44) 21,5; (99) 22,4; (129) 28,8; (139) 22,5; (144) 22,8; 
(174) 28. 

Nr. 20, Rot 100 Watt (i, = 0,604) gegen Grün-2 100 Watt; relative Feuchtig- 
keit 70%; Temperatur = 23° C. 

a) i, = 3,33: (0) 69,2; (29) 78,2; (57) 93; (89) 103; (128) 109,8; (146) 109,5. 

b) ig = 20,55: (0) 70; (41) 64,5; (56) 57,5; (85).50,6; (112) 48; (132) 47,2; 

148) 47. 
LA ig = 9,24: (0) 72; (25) 70,8; (50) 71,7; (74) 69,2; (90) 69; (130) 69,8. 

Nr, 21, Grün-2 100 Watt fh = 36,93) gegen Rot 100 Watt; relative Feuchtig- 
keit 70% ; Temperatur = 23° C 

ig = 2,52: (0) 17; (20).17, 2; (40) 18; (60) 17,9; (80) 17,8; (90) 17,8. 

Aus Versuch Nr. 19 ergibt sich folgendes Intensitätsverhältnis von 
Rot : Grün-2: 2,52 : 36,93 bzw. 1: 14,6. Bei der Kompensation mit ge- 
ringeren Weiten (Tabelle 20) andert sich das Verhältnis wenig: Rot : 
Grün-2 : 0,604 : 9,24 bzw. 1: 15,6. Durch Vertauschung der Reihenfolge 
der beiden Adaptationsspektralbezirke in Versuch Nr. 21 tritt auch nur 
eine geringe Änderung ein: Grün-2 : Rot = 36,93 : 2,52 bzw. 14,4: 1. 

Die Gültigkeit der gefundenen Verhältnisse wird durch ein experi- 
mentum crucis, das im Versuch Nr. 22 angeführt ist, bestätigt; hier wird 
eine Blauadaptation durch Griin-2 fortgesetzt. 

Nr, 22. Blau 100 Watt (i, = 4,98) gegen Grün-2 100 Watt; relative Feuchtig- 
keit 70%; Temperatur = 23° C. 

a) i, = 83,53: (0) 24,1; (23) 17,5; (53) 15,5; (78) 15; (104) 11,5; (129) 10,5. 

b) is = 9,24: (0) 22,4; (25) 31,8; (52) 36,8; (77) 48,5; (95) 53,5; (118) 64,5; 
(142) 65,6. 

c) ig = 20,55: (0) 24,5; (23) 26,7; (43) 31; (71) 34,8; (95) 41,5; (124) 43,5. 

d) i, = 36,93: (0) 23; (25) 22; (54) 22,9; (82) 28,8; (100) 24,5; (118) 28,5. 

Für das Kompensationsverhältnis von Blau zu Griin-2 ergibt sich 
nach Versuch Nr. 22d 4,98 : 36,93 bzw. 1:7,4. Durch Vergleich der 
Kompensationsintensitäten Rot und Grün-2 bzw. Blau der Serien 17—22 
untereinander läßt sich ein Intensitätsverhältnis (Durchschnittswert) von 
Blau : Grün-2 = 1: 7,38 errechnen, das dem empirisch ermittelten bis 
auf etwa 0,7% nahe kommt. 
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Eine Kompensation zwischen Gelbgriin und anderen Farben war 
nicht möglich, da die erste Adaptationsweite bei Nachbelichtung selbst 
mit hohen Intensitäten des Gelbgrün in keinem Falle erhalten blieb; in 
jedem Versuch bedingte dieser Bezirk eine Schließbewegung. 

Nr, 28, Rot 100 Watt (i, = 2,52) gegen Griin-1; relative Feuchtigkeit 70% ; 
Temperatur = 23° C. 

a) 100 Watt i, = 14,13: (0) 20; (22) 34,2; (31) 50,6; (53) 73,0; (72) 84,4; 
(96) 111,5; (147) 127. 

b) 100 Watt i, = 5,10: (0) 21,4; (19) 33,5; (34) 52,2; (52) 73,5; (60) 95,4; 
(85) 115,4; (123) 123,8; (144) 126. 

c) 100 Watti, = 127,8: (0) 22; (15) 34,8; (35) 49,5; (53) 68; (60) 95; (80) 115; 
(110) 120; (150) 123,5. 

d) 500 Watt i, = 296,8: (0) 18; (35) 33; (70) 57,5; (95) 77,6; (125) 104; 
(152) 109. 

e) 500 Watt i, = 132,44: (0) 20; (25) 33,1; (47) 50,0; (71) 85; (109) 106,4; 
(140) 115; (156) 116,5. 

f) is = 0 (Dunkel): (0) 22,8; (25) 47,8; (50) 74; (69) 100,8; (82) 114; (98) 125,2; 
(130) 126,4. 

Nr, 24, Grün-2 100 Watt (i, = 3,33) gegen Grün 1; relative Feuchtigkeit 
70% ; Temperatur = 23° C. 

a) 500 Watt i, = 296,8: (0) 99,1; (20) 100,6; (50) 102; (80) 104,8; (110) 109; 
(155) 115,1. 

b) 250 Watt i, = 190,96: (0) 97,6; (30) 99,5; (58) 105; (85) 108,5; (115) 112; 
(150) 113,2. 

Die Schließbewegung in Nr. 23f, die dort durch vollkommene Ver- 
dunkelung eingeleitet wurde, zeigte gegen die übrigen, die mit Griin-1 
belichtet waren, einen etwas rascheren Verlauf. Die Zeit, die bis zum 
Eintreten des Verschlusses bei Grün 1-Belichtung verstrich (23 a—e), be- 
trug durchschnittlich 150 Minuten, während ein Verschluß durch ab- 
solute Verdunkelung (23f) bereits nach etwa 100 Minuten eingetreten war. 
Aus dieser Tatsache könnte eine Schließungsverzögerung durch diesen 
Spektralbezirk gegen Dunkelheit abgeleitet werden. Ein zahlenmäßiges 
Verhältnis für die Wirkung von Grün 1 ließ sich bei diesem Typ nicht 
ermitteln. 

II. Oxalis lasiandra’. 

Nr. 24, a) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 50,8; Blau, 100 Watt (i, = 0,63): 
(18) 64,2; (38) 78,8; (59) 95,2; (85) 106,8; (107) 107,6; (133) 109,6. 

b) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 52,2; Blau, 100 Watt (i, = 0,86): (23) 
61,8; (39) 76,0; (61) 83,6; (80) 91,0; (101) 93,2; (118) 91,6; (145) 90,4. 

e) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 48,2; Blau, 100 Watt (i, = 1,17): (18) 
55,6; (32) 66,4; (52) 71,8; (80) 75,8; (90) 78,6; (108) 77,6; (128) 79,6; (144) 78. 

d) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 46,8; Blau, 100 Watt (i. = 1,69): (30) 
54,6; (51) 57,6; (73) 57,4; (80) 58,8; (107) 57,6; (127) 58,4. 

e) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 49,6; Blau, 100 Watt (i, = 2,64): (19) 
49,4; (38) 50,0; (57) 49,6; (63) 48,6; (84) 48. 

f) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 46,2; Blau, 100 Watt (i, = 3,87): (20) 39,6; 
(40) 36,6; (57) 36,2; (76) 35,6; (97) 33,4; (123) 35,2. 


1 Für alle Versuche Temperatur = 23° C; relative Feuchtigkeit 65 %. 
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Nr, 25, a) Blau, 100 Watt (i, = 2,64): (0) 47,4; Grün-2, 100 Watt (i, = 25,3): 
(22) 41,0; (30) 35,8; (49) 36,6; (72) 34,6; (101) 33,8. 

b) Blau, 100 Watt (i, = 2,64): (0) 48,4; Grün-2, 100 Watt (i, = 15,5): 
(9) 49,4; (29) 50; (49) 50,2; (73) 50,8; (94) 51. 

c) Blau, 100 Watt (i, = 2,64): (0) 50,2; Grün-2, 100 Watt (i, = 6,79): 
(28) 63,0; (48) 77,2; (74) 78,6; (93) 77,4; (109) 78,4. 

Aus den Serien Nr. 24 und 25 ergeben sich für Oxalis folgende Inten- 
sitätsverhältnisse bei mittlerer Öffnungsweite: Rot: Blau = 1,62 : 2,64 
bzw. 1: 1,63, Blau : Grün-2 = 2,64: 15,5 bzw. 1:5,9. Die folgende 
Serie stellt das Experimentum crucis fiir die beiden vorangegangenen dar. 

Nr, 26, a) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 51; Grün-2, 100 Watt (i, = 1,24): 
(16) 64; (32) 77,8; (52) 85,4; (87) 101,8; (113) 108,8; (141) 107,8; (164) 109. 

b) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0)48; Grün-2, 100 Watt (i, = 1,70): (20) 
63,8; (36) 77,0; (50) 86,8; (80) 99,0; (97) 107,4; (117) 107,0; (147) 107,0. 

c) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0)59; Grün-2, 100 Watt (i, = 6,79): (10) 
61,8; (77) 66,2; (42) 77,8; (65) 77,4; (87) 76,2; (112) 78,0; (141) 78,6. 

d) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 52; Grün-2, 100 Watt (i, = 15,53): (22) 
51,6; (42) 52,4; (59) 54,4; (79) 58,8; (102) 54,6; (120) 54,6. 

e) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 50,0; Grün-2, 100 Watt (i, = 15,5): (15) 
49,6; (35) 50,4; (55) 50,8; (80) 51,4; (100) 50; (123) 49,6. 

f) Rot, 100 Watt (i, = 1,62): (0) 46,8; Grün-2, 100 Watt (i, = 20,55): (23) 
37,8; (41) 35,0; (61) 35,8; (86) 36,4; (107) 37,4; (132) 37,6. 

Das Intensitätsverhältnis, das sich aus Nr. 26 ergibt, ist folgendes: 
Rot : Griin-2 = 1,62 : 15,5 bzw. 1:9,6. Das aus den Versuchen Nr. 24 
und 25 errechnete Verhältnis von Rot : Griin-2 ist 1 : 9,7, das mit dem ge- 
fundenen beinahe iibereinstimmt. 

Auf Grund der Erfahrungen bezüglich der geringen Wirksamkeit. des 
gelbgrünen Bezirkes ist in den folgenden Serien versucht worden, eine 
Öffnung mit diesem Bezirk an dunkel adaptiertem Material zu erreichen. 
Durch Vergleich einer derartigen Öffnung mit der eines anderen Bezirkes 
läßt sich nur ein Näherungsverhältnis ermitteln, da, wie bereits erwähnt, 
die physiologischen Zustandsänderungen während einer Dunkelperiode 
und deren Einfluß auf nachfolgende Adaptation unbekannt sind und bei 
sehr geringer Spaltweite der Vergleich der Wirksamkeit verschiedener 
Qualitäten ungenau ist. 

Nr, 27, a) Dunkel: (0)108,6; Griin-1, 250 Watt (i, = 150): (19) 104,2; 
(41) 99,6; (62) 100,4; (83) 100,61. 

b) Dunkel: (0) 109,8; Grün-1, 250 Watt (i. = 150): (16) 107,0; (35) 101,6; 
(57) 101,8; (75) 100,8; (92) 100,6. 

ce) Dunkel: (0) 108,0; Grün-1, 500 Watt (i, = 184): (18) 97,2; (22) 95,0; 
(44) 93,6; (67) 93,2. 

Nr. 28, Dunkel: (0) 107,2; Blau, 100 Watt (i, = 0,86): (19) 94,6; (38) 92,8; 
(56) 91,8; (75) 91,6. 

Aus Nr. 27 a—c geht hervor, daß bei dem Vertreter dünnblättriger 
Schattenpflanzen, Ozalis lasiandra, der Bezirk Griin-1 bei hohen Inten- 
sitäten noch eine schwache Öffnung bedingt. Ein Intensitätsvergleich 
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mit Versuch Nr. 28 zeigt, daß die gleiche Apertur im blauen Licht von 
einer Intensität erreicht wird, die nur den 214. Teil darstellt. Das Inten- 
sitätsverhältnis von Grün-l : Blau wäre also etwa 214:1. 


III. Zea Mays. 

Für alle Versuche ¢ — 239 C (Mittel), relative Feuchtigkeit — 50%. 
Durch Bestreichen der Blattoberseiten mit Vaseline wurde ein Passieren 
der Luft senkrecht zur Spreite verhindert. 

Nr,29. a) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 72; Blau, 250 Watt (i, = 88,2): 
(17) 56; (38) 42,6; (63) 31,6; (81) 23,8; (103) 22; (127) 21,8. 

b) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 69,4; Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (20) 70,4; 
(39) 71,0; (55) 70,4; (74) 69,4; (112) 70,6. 

c) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 71,8; Blau, 250 Watt (i, = 9,82): (17) 72,0; 
(36) 78,8; (55) 74,6; (78) 75,6; (101) 75,0. 

d) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 70,6; Blau, 250 Watt (i, = 1,94): (20) 78,8; 
(38) 87,0; (57) 106,4; (76) 118,2; (93) 130; (117) 131,6; (139) 132,4. 

Nr. 80, a) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 69,0; Rot, 250 Watt (i, = 11,9): 
(13) 65,6; (25) 60,8; (45) 55,4; (70) 54,6; (89) 55,6. 

b) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 70,6; Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (23) 71,0; 
(51) 71,6; (74) 72,0; (98) 70,8. 

c) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 71,9; Rot, 250 Watt (i. = 235): (20) 78,6; 
(38) 87,6; (58) 94,4; (83) 96,2; (103) 95,8. 

Aus den Serien Nr. 29 und 30 ergibt sich für Rot : Blau das Inten- 
sitätsverhältnis 1: 1,39 bzw. 1:1,5. Auch zeigt sich, daß die Reihen- 
folge der Spektralbezirke ohne Wirkung auf das Verhältnis der Wirk- 
samkeit ist. 

Nr. 81, a) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 67,6; Grün-2, 250 Watt (i, = 
106,4): (22) 64,2; (43) 60,6; (63) 55,6; (82) 54,4; (107) 55. 

b) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 68,6; Grün-2, 250 Watt (i, — 90,5): (13) 
69,4; (33) 68,4; (56) 67,8; (104) 67. 

c) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 70; Grün-2, 250 Watt (i, = 72,2): (13) 
72,8; (38) 75; (62) 75,8; (88) 76,6. 

d) Blau, 250 Watt (i, = 11,7): (0) 70,8; Grün-2, 250 Watt (i, = 62,2): (26) 
77; (45) 84,2; (67) 86,8; (92) 86,8. 

Das Intensitätsverhältnis von Blau : Griin-2 ist bei mittlerer Weite 
11,7:90,5 oder 1: 7,74. 

Nr. 82, a) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 70,2; Grün-2, 250 Watt (i, = 
106,4J: (17) 61,6; (40) 53,2; (67) 53,4; (94) 52,6. 

b) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 71,45 Grün-2, 250 Watt (i, = 87,0): (23) 
70,6; (47) 71,2; (73) 71; (103) 61,8. 

c) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 73,0; Griin-2, 250 Watt (i, = 62,2): (24) 
78,2; (49) 84,8; (78) 87,4; (98) 85,8. 

d) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 74,2; Grün-2, 250 Watt (i, = 43,8): (24) 
86,2; (35) 98; (49) 108,8; (66) 111,8; (88) 113,6; (105) 112,6. 

e) Rot, 250 Watt (i, = 7,79): (0) 74; Grün-2, 250 Watt (i, = 16,0): (21) 88,6; 
(42) 107,8; (61) 124; (80) 138,4; (103) 138,6. 

Nr, 88, a) Grün-2, 250 Watt (i, = 90,5): (0) 70,6; Rot, 250 Watt (i, = 7,79): 
(22) 71,6; (44) 72; (68) 72,4; (93) 72. 
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b) Grün-2, 250 Watt (i, = 90,5): (0) 72,4; Rot, 250 Watt (i, = 11,4): (18) 
68,8; (38) 62; (57) 62,4; (75) 67,4; (94) 66,8; (109) 67,4. 

c) Grün-2, 250 Watt (i, = 90,5): (0) 71,6; Rot, 250 Watt (i, = 4,53): (13) 
77,8; (34) 81,8; (55) 84,0; (79) 85,6; (105) 86,0. 

Die Serien Nr. 32—33, die beide als Experimenta crucis der voran- 
gegangenen Versuche mit Zea Mays gelten, ergeben fiir Rot : Griin-2 ein 
Intensitätsverhältnis von 1: 11,2 bzw. 1: 11,6. Das Mittel der beiden ge- 
fundenen Verhältnisse nähert sich dem errechneten 1: 12,2 bis auf 6,9%. 
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Abb. 8. Blaugrünbelichtung nach Rotadaptation (Zea Mays; Vers. 32). 


IV. Opuntia coccinellifera'. 

Nr, 34, a) Rot, 500 Watt (i, = 42,5): (0) 58,0; Blau, 500 Watt (i. = 91,5): 
(10) 59; (30) 58,2; (50) 58,8; (70) 58,6; (90) 59. 

b) Rot, 500 Watt (i, = 42,5): (0) 60; Blau, 500 Watt (i, = 44,4): (19) 64,2 
(37) 74,4; (59) 80,8; (83) 81; (100) 80,2; (118) 79,4. 

Nr, 35. a) Blau, 500 Watt (i, = 91,5): (0) 58; Rot, 500 Watt (i, = 10,5): 
(14) 81,2; (27) 92,4; (43) 103; (61) 113,2; (79) 118,8; (97) 118,2; (115) 119. 

b) Blau, 500 Watt (i, = 91,5): (0) 58; Rot, 500 Watt (i, = 23,4): (15) 73,2; 
(30) 85,2; (50) 91,5; (83) 92,8; (90) 91,2. 

c) Blau, 500 Watt (i, = 91,5): (0) 57,2; Rot, 500 Watt (i. = 42,5): (20) 58,0; 
(40) 58,0; (59) 57,4; (75) 58,2; (95) 58,8. 

Aus der Serie Nr. 34 und 35 ergibt sich für Rot : Blau das Intensitäts- 
verhältnis 1: 2,15. Die Reihenfolge der Spektralbezirke ist ohne Einfluß 
auf dieses Verhältnis. 

Nr. 36, a) Rot, 500 Watt (i, = 23,4): (0) 101; Grün-2, 500 Watt (i. = 114): 
(20) 102; (39) 102,2; (57) 100,8; (75) 108,8; (88) 101,2. 

b) Rot, 500 Watt (i, = 23,4): (0) 102,2; Grün-2, 500 Watt (i, = 47,8): (12) 
107,8; (25) 115,2; (40) 121,2; (60) 124; (80) 124,6. 

c) Rot, 500 Watt (i, = 23,4): (0) 103; Grün-2, 500 Watt (i, = 33,5): (9) 
117,2; (42) 130,8; (62) 134,2; (77) 134,0; (101) 132,8. 

1 Für alle Versuche Temperatur = 24°C; relative Feuchtigkeit = 90%; 
wenn nicht anders vermerkt. 

Planta Bd. 10. 43 
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Das Intensitätsverhältnis von Rot : Grün-2 ist bei Opuntia coccinelli- 
fera 1: 4,86. Aus den Versuchen der Serien Nr. 34—36 läßt sich theo- 
retisch das Verhältnis von Blau : Grün-2 errechnen; es beträgt 1 : 2,26. 
Der folgende Versuch Nr. 37 zeigt, daB es 1 : 2,06 ist. 


Nr. 37. Grün-2, 500 Watt (i, = 114): (0) 103; Blau, 500 Watt (i, = 56,0): 
(8) 108, (16) 108,6; (30) 108,8; (50) 104; (72) 104,2; (80) 104,0; (120) 104,0. 

Daß man angenähert richtige Schlüsse über die Wirksamkeit ver- 
schiedener Spektralbezirke ziehen kann, wenn man nicht, wie bei der 
Kompensationsmethode, die verschiedenen Qualitäten im gleichen Ver- 
such direkt aufeinander folgen läßt, zeigen folgende Versuche. Bei ihnen 
wurden Adaptationen bei verschiedenen Qualitäten und Quantitäten an. 
verschiedenem Material von Opuntia coccinellifera zu verschiedenen Tagen, 


jedoch zu gleichen Tageszeiten ausgeführt und die Adaptationsfallzeiten 
nachträglich verglichen; die Übereinstimmung der auf diese Weise ge- 
wonnenen Werte mit denen mit der Kompensationsmethode erzielten ist 
meist recht gut. 

Nr, 88, a) Dunkel: (0) 142,8; Rot, 500 Watt (i, = 10,5): (20) 140,2; (38) 
138,2; (60) 136,4; (80) 133,2; (100) 132; (125) 130; (145) 127,2; (167) 127,8; 
(175) 126,2. 

b) Dunkel: (0)141,4; Rot, 500 Watt (i, = 23,4): (20) 138,6; (40) 133; 
(60) 126,2; (90) 114,6; (120) 98,6; (140) 97,2; (165) 99; (185) 98,2. 

e) Dunkel: (0) 139,6; Rot, 500 Watt (i, = 70,0): (20) 132,6; (40) 123,6; 
(65) 97,0; (80) 81,6; (100) 62,6; (120) 54,0; (145) 52,6; (170) 53,6; (190) 52. 

d) Dunkel: (0) 139,6; Rot, 500 Watt (i, = 42,5): (20) 134,8; (40): 120,6; 
(60) 109,6; (80) 93,8; (100) 82; (120) 71,4; (140) 68,2; (160) 69,2; (180) 69. 

Nr, 39, a) Dunkel: (0)139,5; Grün-l, 250 Watt (i, = 150): (30) 139,6; 
(60) 140,0; (120) 139,2; (165) 140. 

b) Dunkel: (0) 139,2; Griin-1, 500 Watt (i, = 305): (13) 140,2; (28) 139,2; 
(48) 139,6; (68) 140,4; (88) 139,4; (113) 140; (137) 139,4; (161) 140,4. 

Nr. 40, a) Dunkel: (0) 140,2; Grün-2, 500 Watt (i, = 33,5): (19) 139; (40) 
138,2; (65) 139,1; (85) 138,1; (105) 137,8; (125) 137,8; (145) 138; (155) 138,8. 

b) Dunkel: (0)138; Grün-2, 500 Watt (i, = 47,8): (25) 137,2; (45) 135,8; 
(60) 134,8; (80) 130,8; (100) 128,2; (120) 126; (135) 123,6; (150) 125; (170) 126; 
(189) 122,8. 

c) Dunkel: (0) 138,8; Grün-2, 500 Watt (i, = 120): (30) 135,2; (50) 125,8; 
(75) 121,8; (90) 117,2; (110) 116; (130) 116,4; (145) 116; (165) 113,8; (185) 113. 

d) Dunkel: (0) 138,7; Grün-2, 500 Watt (i, = 142): (19) 137,2; (47) 128,8; 
(68) 122; (88) 111,8; (107) 105,8; (130) 106,2; (150) 104; (165) 104; (190) 102. 

Nr, 41, a) Dunkel: (0) 141; Blau, 500 Watt, = 19,6): (35) 138,5; (55) 138; 
(79) 137,2; (90) 137; (160) 135,4; (185) 133,1; (209) 134,2; (204) 133. 

b) Dunkel: (0)138; Blau, 500 Watt (i, = 44,4): (15) 138,1; (35) 135,2; 
(60) 128,2; (75) 118,2; (95) 115; (115) 105,2; (135) 101,4; (160) 100; (182) 101,4; 
(200) 99,5. 

c) Dunkel: (0) 138; Blau, 500 Watt (i, = 60,0): (17) 134,8; (45) 128,2; (55) 
116,6; (75) 115; (95) 97,4; (115) 90; (125) 88,8; (145) 88,2; (165) 88,2; (180) 88. 

d) Dunkel: (0) 139,6; Blau, 500 Watt (i, = 91,5): (15) 136,5; (35) 128,6; 
(55) 118,8; (75) 104,6; (90)85; (110) 74,8; (130) 68,8; (152) 68,2; (175) 70; 
(194) 69. 
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Aus den Serien Nr. 38—4] lassen sich durch Intensitätsvergleiche der 
Versuche mit etwa gleichen Porometerzeiten folgende Verhiltnisse der 
Wirksamkeit bei gleicher Intensität entnehmen (Kol. 5) : 




















Tabelle 42. 
1 2 3 4 5 
1. | 38b/41b Rot : Bleu 19 :1) 00 2,15:1 
2. | 38d/4ld Rot: Blau 218:1) 4 
3. | 41b/40d Blau : Grün, 32:1)... 
4. | 410/400 Blau : Grün, 1,7 v1} 245: 1 fall 
5. |  38a/40b Rot : Grün, 4,56 :1 4.68: 1 


In der vierten Kolumne der Zusammenstellung sind die Verhältnisse 
eingetragen, wie sie sich aus der Kompensationsmethode ergeben. Es 
zeigt sich in den Fallen 1, 2 und 5 eine gute Ubereinstimmung. Bestimmt 
man von den Blau: Griin,-Vergleichen das Mittel, so erhält man 2,45: 1, 
einen Wert, der mit dem der Kompensationsmethode ebenfalls gut iiber- 
einstimmt. Das aus 1, 2 und 5 errechnete Wirkungsverhältnis von Blau: 
Grün, ist 2,25 : 1. 

In den besprochenen Kompensationsversuchen wurde das Verhältnis 
der gleiche Wirkung ausiibenden Intensitäten verschiedener Qualitäten 
angegeben. In folgender Tabelle Nr. 43 sind die Wirkungsfaktoren dieser 
Spektralbezirke für die vier untersuchten Pflanzen zusammengestellt, 
wobei der Wirkungsfaktor für Rot jeweils — 100 gesetzt wurde. 











Tabelle 43. 
Wirkungsverhältnisse bei gleichen Intensitäten der einzelnen Spektralbezirke (Rot=100 gesetzt). 
Material Rot Grün 1 Grün 2 Blau 
Tradescant. flum. . . . 100 = 7,8 51,2 
Oxalis las. . . . . . . 100 (0,47) 10,4 61,5 
Zea Maye... . zul 100 — 8,8 69,0 
Opuntia cocc. . . . . . 100 _ 20,7 46,7 














B. Untersuchungen über Kurzbelichtung und intermittierende Belichtung 
der Schließzellen. 

Die Ergebnisse der bisherigen Versuche lassen in der Spaltbewegung 
einen Prozeß vermuten, der unter Beteiligung des Chlorophylis abläuft, 
wahrscheinlich einen assimilatorischen Vorgang. Da LINSBAUER die 
Stomatärbewegung als Reizwirkung deutet, sind im folgenden einige der 
Kurzbelichtungen und intermittierenden Belichtungen angeführt, deren 
Resultate zur Kritik dieser Anschauung herangezogen werden sollen. 

Die Versuche mit Kurzbelichtung wurden mit der Porometermethode 
ausgeführt, infolgedessen war ein Studium der Spannungsphase nicht 
möglich. Auch die Wirkung von Kurzbelichtung auf Dunkelmaterial 
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Abb. 9. Wirkung kurz dauernder Verdunkelung auf die Spaltweite. 
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wurde nicht untersucht, da bereits in Vorversuchen festgestellt wurde, 
daß eine Verdunkelung die Reaktionsfähigkeit der Spalten beeinflußt. 
Bei allen Versuchen wurde stets mit rotem Licht in geringer oder mitt- 
lerer Intensität (i = 0,632, i’= 2,52), das auf alle Fälle bei den Schließ- 
nn 


zellen die Überwin- 
dung der Spannungs- 
phase veranlaßte, 
vorbelichtet. Nach 
den Ergebnissen der 
Vorversuche wurden 
die Erfahrungen der 
Kompensations- 
methode auch hier 
bestätigt, daß näm- 
lich die Reaktions- 
fähigkeit am höch- 
sten bei denjenigen 
Spalten ist, die sich 
in einem Adaptati- 
onszustand mittlerer 
Weite befinden. 
Zunächst sei eine 
Versuchsserie be- 
schrieben, beider das 
an eine mittlere In- 
tensität adaptierte 
(Rot, i = 2,52) Ma- 
terial 10, 20, 30 usw. 
bis 60 Sekunden lang 


einmalig verdunkelt und anschließend weiter mit der Vorbelichtungs- 
qualität und -intensität bestrahlt ist. 
} Nr, 44, Dunkelperioden von 10, 20, 30... 60 Sekunden Dauer an rotadap- 
tiertem Material. (Rot, 100 Watt [i = 2,52].) 

a) 10 Sekunden: (0) 22,6; (4) 23; (15) 22,1; (30) 22,8. 


(0) 18,6; (5) 19,1; (21) 19,9; (40) 19. 
(0) 22,5; (5) 22,9; (20) 22,6; (40) 23. 

(0) 21,3; (5) 21,9; (20) 22,8; (38) 21,3. 

(0) 22,5; (4) 25; (13) 27,9; (26) 26,1; (44) 22,6; (59) 21,9. 
(0) 22,4; (4) 28,6; (18) 33,8; (36) 29,1; (52) 27,2; (71) 22; 


(89) 21,4. 


Nach einer Dunkelperiode bis zu 30 Sekunden Länge (a—c) wurde 
noch keine Beeinflussung der Spaltweite festgestellt. Bei Wiederbelich- 
tung zeigten die Porometerzeiten lediglich die normalen Schwankungen 
um die Adaptationslage (Abb. 9). Erst von 40 Sekunden Zwischenver- 
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dunkelung ab (d) war eine Nachwirkung festzustellen, die mit steigender 
Dunkelperiode durch eine fortschreitende Schließbewegung dargestellt 
wurde. Das Erreichen der ursprünglichen Offnungsweite hing, wie bereits 
früher erwähnt, zeitlich von der jeweiligen Differenz zwischen der vor- 
handenen Öffnungsweite und der ersteren ab. 

Die Beziehung geht noch deutlicher aus der folgenden Serie (Nr. 45, 
Abb. 10) hervor, bei der 1, 10—40 Sekunden ununterbrochen mit gegen 
Vorbelichtung erhöhter Intensität belichtet wurde. Das Material ist mit 
Rot (# = 2,52) bis zur Adaptation vorbelichtet. Nachdem diese Belich- 
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Abb.10. Wirkung kurz dauernder Belichtungssteigerung auf die Spaltweite. (Vgl. Vers. 45.) 


tung durch eine solche mit Weiß 500 Watt (i — 19 000) bei :: unter- 
brochen ist, wird mit der ersten Intensität und Qualität weiter bestrahlt. 
Nr. 45, Kurzbelichtung an rotadaptiertem Material ( Tradescantia fluminensis) 
Rot, 100 Watt (i = 2,52); Kurzbelichtung WeiB, 500 Watt (i = 19 000); Dauer: 
1, 10, 20, 30, 40 Sekunden. 
a) 1 Sekunde: (0) 20,6; : : (2) 20,6; (15) 20,6; (31) 20,2; (54) 19,8; (95) 
19,8; (105) 20,2. 
b) 10 Sekunden: (0) 21,6; : : (4) 11,2; (20) 12,1; (40) 16,9; (55) 24,2; (69) 
68,8; (90) 28,4; (110) 24,2; (125) 21; (140) 20,1. 
c) 20  „ (0) 21,6; :: (4) 12,2; (20) 13; (36)21,8; (56) 29,3; (75) 
32,6; (95) 34; (115) 33,2; (140) 30,9; (159) 25,2; (18) 24,1. 





30 - 








c 




















d)30—, (0) 22,7; :: (4) 10,2; (19) 14,2; (48) 24; (67) 31,9; (85) 
39,9; (105) 42,8; (125) 42,2; (140) 37,5; (160) 29,6; (180) 
26,9. 

e) 40  ,,  (0)22,2; :: (3) 8; (22) 16,8; (40) 28,9; (60) 34,7; (80) 38,6; 


(100) 39; (120) 39,7; (140) 36,8; (160) 25,4; (180) 22,8. 
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Es zeigt sich besonders bei Betrachtung von Abb. 10, daB nach dem 
Lichtwechsel die Reaktion sehr schnell einsetzt, die Spaltweite nach 
wenigen Minuten ein Maximum bzw. die Fallzeit ein Minimum erreicht, 
das mit Verlängerung der Belichtungsdauer immer mehr die Ausgangs- 
spaltweite iibersteigt. Darauf folgt ein langsames SchlieBen, das sogar 
über den Ausgangswert hinausgeht. Der Erfolg der Reaktion wird also 
durch eine Gegenreaktion iiberkompensiert. Bei Exposition von 1 Se- 
kunde Dauer wurde eine Reaktion nicht wahrgenommen, doch zeigte der 
nun folgende Versuch (Nr. 46) mit intermittierender Belichtung, daß 
auch solche kurze Exposition von Wirkung ist, wenn die Pausen zwischen 
den Lichtperioden 1 oder 3 Sekunden betrugen. Bei Pausen von 10 Se- 
kunden Dauer war jedoch keine Wirkung zu beobachten. 
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Abb. 11. Summation intermittierender Kurzbelichtung. (Vgl. Vers. 46.) 


Nr, 46, Summation von Kurzbelichtungen an rotadaptiertem Material ( Trades- 
cantia fluminensis). Rot, 100 Watt (i = 2,52); intermittierende Belichtung mit 
WeiB, 500 Watt (i = 19 000); 10mal nacheinander je 1 Sekunde lang mit a) 1 Se- 
kunde, b) 3 Sekunden, c) 10 Sekunden Zwischenverdunkelung. 

a) (0) 21,2; :: (4) 12,1; (17) 19,1; (32) 26,1; (50) 23; (65) 21,6. 

b) (0) 18,8; : : (4) 15,2; (20) 17,9; (40) 19; (60) 19,6; (72) 19,6. 

c) (0) 20,6; : : (5) 20; (15) 21,2; (34) 20,2; (55) 21,8; (71) 20,1. 

Man kann hieraus schließen, daß die Vorgänge in den Schließzellen, 
die zu einer Erweiterung des Spaltes führen, bei der in diesen Versuchen 
angewendeten Intensitätsdifferenz von Vor- und Versuchsbelichtung 
schon von weniger als 1 Sekunde dauernder Kurzbelichtung eingeleitet 
werden, und daß sie nach Kurzbelichtung von dieser Dauer zwischen 3 
und 10 Sekunden abklingen. 

Der Vergleich mit Versuch Nr. 45 zeigt hierzu, daß diese Nachwirkung 
der Belichtung mit deren Dauer immer länger wird. Weiter zeigt ein 
Vergleich des Versuches Nr. 46a, der eine Fallzeit von 9,1 Sekunden auf- 
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‘ Tabelle 47. Die steigenden Differenzen der Porometerzeiten bei zunehmender 
1 Größe von (i-t) der Kurzbelichtung an Material geringer Öffnungsweite. Ma- 
, terial: T'radescantia fluminensis. 
| Intensität | zeichen | Zeit (in) i-t ta Differenz (Sek.) 
19000 0,17 3240 114 0 
19000 0,34 6470 22,8 1,0 
| 19000 0,50 9500 33,5 1 
( 19000 0,68 13900 49,0 2,0 
| 19000 x 0,85 16200 57,0 2,5 
19000 1,00 19000 67,2 5,5 
19000 1,17 22250 78,5 5,3 
19000 1,34 25500 90,0 6,2 
19000 1,50 28500 100,2 7,1 
283,4 10,00 2834 10,0 1,2 
283,4 £ 15,00 4250 15,0 2,6 
283,4 20,00 5668 20,0 3,5 
283,4 30,00 8512 30,0 6,4 
4564,0 1,00 4564 16,5 3,9 
2017,0 1,00 2017 7,1 2,1 
1123,0 1,00 1123 3,9 0,0 
283,4 1,00 283,4 1,0 (0,4)! 
45640 |f © 5,00 22820 80.2 14,9 
2017,0 5,00 10085 35,2 5,8 
1123,0 5,00 5616 19,8 0,0 
283,4 5,00 1417 5,0 (0,3)! 
19000 ‘ 1,00 19000 67,2 5,6 
19000 r 5,00 95000 335,0 16,8 
19000 10,00 190000 672,0 31,9 
4564 oO 10,00 45640 165,0 17,2 
2017 ee 10,00 20170 71,0 9,8 
1123 QO 10,00 11230 39,6 4,0 
283,4 © 10,00 2834 10,0 1,0 
4564,0 10,00 45640 165,0 18,0 
4564,0 15,00 68800 243,0 18,6 
4564,0 * 20,00 91280 322,0 22,4 
4564,0 30,00 136920 485,0 
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weist, mit dem einer kontinuierlichen 10 Sekunden langen Belichtung 
gleicher Intensität bei Nr. 48b, wo die Differenz 10,4 Sekunden beträgt, 
daß die Wirkungen der Einzelbelichtungen von | Sekunde fast völlig 
summiert werden, wenn Belichtung zu Pause sich verhalten wie 1:1. — 
Eine Diskussion dieses Resultates, das entweder als Reizreaktion oder 
in der Richtung der Warsureschen Versuche (1919) gedeutet werden 
könnte, ist in die Schlußbetrachtung einbezogen. 

Die in Tabelle Nr. 47 zusammengestellten Werte aus Kurzbelichtungs- 
versuchen sind in Abb. 12 graphisch dargestellt. Die Ordinate stellt die 
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Abb. 12. Änderung der Porometerzeit (4 t) bei Einwirkung einer Lichtmenge (it); vgl. Tab. 47. 
Differenz der Porometerzeit in Sekunden (At) und die Abszisse das Pro- 
dukt aus Intensität (©) und Zeit (¢) der Kurzbelichtung dar. Die Werte 
niederer Differenzen (für à - = 0—100) sind in der unteren Kurve ein- 
getragen, da bei dem MaBstabe der ganzen Kurve deren S-Form nicht 
genügend hervortritt. 

Aus der Kurve geht hervor, daB mit der steigenden, auf die Blatt- 
fläche auffallenden Lichtmenge die maximale Differenz der Fallzeit bei 
Vorbelichtung und nach der Belichtung mit der Lichtmenge à - ¢ gleich- 
sinnig mit dieser, aber nicht proportional anwächst. Bei 106,4 Sekunden 
und 107,6 Sekunden sind die Spalten schon so weit geöffnet, daß sie die 
Maximalweite erreicht haben können; sie sind also in der Zeit 60—75 Mi- 
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nuten an das nach der Vorbelichtung gebotene starke Licht schon adap- 
tiert. Die Kurve geht hier bereits in horizontale Richtung über, die sie 
annähernd auch im Anfangsteil zeigt, während der Verlauf in der Mitte 
steiler ist, d. h. eine geringe Lichtmenge bedingt am Anfang und am 
Ende, vielleicht infolge einer gewissen Reaktionsträgheit eine geringe 
Differenz. In der Nähe des Adaptationszustandes ist, wie bereits 
früher erwähnt, auf Grund von Intensitätssteigerung nur noch eine 
schwache Öffnungsbewegung und schließlich keine Bewegungsreaktion 
mehr beobachtet worden (Adaptation). 


IV. Schlußbetrachtung. 


Aus den vorliegenden Untersuchungen geht der große Einfluß des 
Lichtes auf die Stomatärbewegungen bei konstanter Luftfeuchtigkeit her- 
vor. Vom Spektrum sind wiederum einzelne Bezirke von verschiedener 
Wirksamkeit. Wir unterscheiden zwei Maxima. Das eine liegt zwischen 
620 und 700 mu, das andere zwischen 500 und 410 my. Durch Variierung 
der Intensitäten ist es möglich, mit jedem der beiden Spektralbezirke den 
gleichen Öffnungseffekt zu erzielen, wobei die Intensität des langwelligen 
Maximums ungefähr doppelt so stark wirkt wie die gleiche des kurz- 
welligen. Die Untersuchungen, die an Vertretern LortrıeLpscher Typen 
vorgenommen sind, zeigen, daß dieses Verhältnis bei den von mir unter- 
suchten Pflanzen ein ähnliches ist. Es ist bei Tradescantia fluminensis 
1,95 : 1, Oxalis lasiandra 1,62 : 1, Zea Mays 1,44 :1, Opuntia coccinelli- 
fera 2,1 : 1. Von der Pflanzenart abhängige Unterschiede sind also vor- 
handen. 

Da die SchlieBzellen im Gegensatz zu den umliegenden Epidermis- 
zellen chlorophyllhaltig sind, liegt es sehr nahe, dies mit den relativen 
Wirkungen der Einzelbezirke in kausale Beziehung zu setzen. Da die 
beiden Bezirke einer maximalen Wirkung auf die Offnungsweite zugleich 
Absorptionsgebiete des Chlorophylls sind, ist die Annahme einer Energie- 
erfassung durch die Chloroplasten der SchlieBzellen und daraus resul- 
tierender Offnung wahrscheinlich. Diese Annahme wird noch bestärkt 
durch die oben genannten Wirkungsverhältnisse, die sich alle um das von 
TımIRIAZEFF (1903) gefundene Assimilationsverhaltnis Rot: Blau = 100 : 
54 bzw. 1,85 : 1 gruppieren. 

Dieser Anschauung widersprechen anscheinend die Ergebnisse Kümm- 
LERs (1922), der an Schließzellen von Weißrandpelargonien, die nach 
seiner Meinung chlorophylifreie Plastiden enthielten, ebenfalls Öffnungs- 
bewegungen beobachtete, wenn auch die maximale Spaltweite unter nor- 
malen Bedingungen nicht die Größe chlorophyllhaltiger erreichte. 

Kümuzer (1922) stellt die Abwesenheit von Chlorophyll lediglich 
durch Beobachtung im weißen Lichte fest. Es wäre also denkbar, daß 
ihm geringe Mengen des Farbstoffes, wie sie im Fluoreszenzmikroskop 
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noch beobachtet werden können, entgangen sind. Diese Annahme wurde 
von mir für einen Fall bestätigt (Pelargonium). Die von KÜMMLER unter- 
suchten Pflanzen (weißbunte Varietäten) besitzen nur schmal pana- 
schierte Blattpartien, die sich für Porometeruntersuchungen wegen ihres 
geringen Flächeninhaltes nicht eignen. — Auf Anraten von Herrn Prof. 
RuxLAND nahm ich Porometeruntersuchungen an Caladium spec. vor, 
einer Varietät, die an den weißen Teilen ihrer Blätter chlorophyllfreie 
Schließzellen besitzt, wie die Kontrolle im Fluoreszenzmikroskop zeigte. 

In Anbetracht dessen, daß die Frage nach der Bedeutung der Chloro- 
phylimenge für die Assimilationsintensität noch strittig ist (vgl. WıLL- 
STAETTER u. STOLL [1918] einerseits und die neue Arbeit von EMERSON 
[1929] andererseits), konnten nur Versuche mit wirklich chlorophyllfreien 
Spaltöffnungen, wie bei Caladium spec., eine Entscheidung erhoffen 
lassen. — In den folgenden Zeilen sind die Ergebnisse zusammengefaßt. 

1. Die Stomata waren bei Belichtung (weiß, i — 19000) und hoher 
Luftfeuchtigkeit (Temperatur — 29° C, relative Feuchtigkeit = 96%) 
geöffnet; bei anschließender Verdunkelung trat keine Verengerung der 
Spaltweite ein. 

2. Reaktionsunterschiede, wie sie an chlorophyllführenden Schließ- 
zellen in den einzelnen Spektralbezirken auftraten, waren hier nicht fest- 
zustellen. 

3. Auf Belichtung (weiß, i — 19000) von dunkeladaptiertem Material 
(Temperatur = 29° C, relative Feuchtigkeit — 96%) trat bei konstanten 
Temperatur- und Feuchtigkeitsverhältnissen keine Veränderung der 
Spaltweite ein; die Spalten blieben gieich weit geöffnet. 

4. Eine Veränderung der Spaltweite trotz konstanter Beleuchtungs- 
intensität und gleicher -qualität trat bei Veränderung der Luftfeuchtig- 
keit ein, eine Verminderung der Luftfeuchtigkeit bedingte Schließ- 
bewegung, eine Erhöhung Öffnungsbewegung. 

Wenn die Lichtreaktion der Stomata als Reizerscheinung angesehen 
würde, brauchte die Anwesenheit von Chlorophyll für deren Ablauf nicht 
die ,,conditio sine qua non“ zu sein; tatsächlich aber bleibt die Reaktion 
dann aus. Weiter läßt sich aber auch die starke Wirkung des Rot auf die 
Öffnungsbewegung nicht mit der Lichtreiztheorie in Einklang bringen, 
denn nach den bisherigen reizphysiologischen Ergebnissen mit den ver- 
schiedensten Pflanzen und Organen kommt dem roten Licht nur ein 
geringer Reizwert zu. Wenn die stomatäre Reaktion eine Reizreaktion 
wäre, hätte bei den Versuchen mit Caladium spec. im blaugrünen und 
blauen Licht entsprechend den größeren Reizwerten dieser Spektral- 
bezirke ein Reizerfolg eintreten müssen, der sich aber nicht zeigte. 

Die Resultate lassen eindeutig erkennen, daß die chlorophyllfreien 
Schließzellen von Caladium spec. ihre Reaktionsfähigkeit auf Belich- 
tungsänderung verloren haben, und daß ihnen lediglich eine Regulation 
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bei Feuchtigkeitsveranderungen zukommt. Die richtige Beobachtung 
Kimuuers (1922) über die „Fähigkeit einer maximalen Öffnung“ von, 
nach seiner Meinung, chlorophyllfreien SchlieBzellen erscheint hiernach in 
einem anderen Lichte als bisher. Wie weit der von ihm beobachtete 
»DunkelverschluB“ auf eventuelle Änderungen der Luftfeuchtigkeit 
während der Messung oder auf solche der Wasserbilanz des Zweiges inner- 
halb der Expositionszeit zurückzuführen ist, kann infolge Fehlens der 
einschlägigen Angaben nicht beurteilt werden; eine Dunkelreaktion 
konnte bei Caladium spec. nicht beobachtet werden. 

Die Ergebnisse der Untersuchungen an dem panaschierten Caladium 
spec. weisen erneut darauf hin, daß bei den Lichtreaktionen von Schließ- 
zellen die Gegenwart von Chlorophyll und damit die Absorption des 
Lichtes durch Chlorophyll eine notwendige Voraussetzung ist. 

Die Ergebnisse von ILsın (1915) und STEINBERGER (1920) zeigen, daß 
die Öffnungsbewegungen der Stomata mit Turgorsteigerungen in den 
Schließzellen verbunden sind. Meine Untersuchungen (Tabelle 47) lassen 
bei Bestrahlungen mit verschiedenen Intensitäten und Zeiten eine Re- 
aktion erkennen, deren Effekt mit wachsendem Produkt (i-{) vergrößert 
wird. Diese Gleichsinnigkeit der Veränderung herrscht in der motorischen 
Phase, bevor eine Adaptation eingetreten ist. 

SCHELLENBERG (1896) findet, daß sich in einem CO,-freien Luftstrome 
die Spalten schließen, was von HAGEN (1916) bestätigt wird. 

Der Vorgang der Spaltenöffnung bei Belichtung scheint nach den vor- 
liegenden Resultaten durch einen mit der CO,-Assimilation zusammen- 
hängenden Vorgang eingeleitet zu werden. Daher lag der Gedanke nahe, 
zu versuchen, eine Bestätigung dieser Annahme durch Versuche in CO;- 
freiem Medium zu finden. 

Die atmosphärische Luft wurde zu diesem Zwecke durch Wasch- 
flaschen geleitet, die mit konzentrierter Kalilauge gefüllt waren; an- 
schließend passierte der Luftstrom Barytlauge und eine konzentrierte 
Kochsalzlösung und gelangte dann in eine Glasglocke von etwa 13 1 Vo- 
lumen, die ihrerseits wieder durch eine Glasröhre mit der Außenluft in 
Verbindung stand. Unter dieser Glocke wurde die Pflanze mit Porometer 
montiert. — Bevor die CO,-freie Luft konstant zugeführt wurde, wurde 
die Glocke fünfmal evakuiert. 

Die Atmungskohlensäure innerhalb der Blätter wurde weder be- 
stimmt, noch ließ sie sich beseitigen. Bei Versuchen mit Zuführung CO;- 
freier Luft stand den Plastiden jedenfalls ein Bruchteil der Atmungs- 
kohlensäure der Schließzellen zur Verfügung; bei Zuführung atmosphä- 
rischer Luft wurde dieses Kohlensäurequantum nur in einem bei gleichen 
Bedingungen wohl gleichen, von mir jedoch nicht bestimmten Verhältnis 
erhöht, das größer sein wird als das Verhältnis zwischen verbrauchter 
Kohlensäure belichteter Pflanzen in Luft zu erzeugter Kohlensäure in 
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verdunkelten Pflanzen; es wird nach bisherigen Erfahrungen kleiner als 
120/1 sein. 

Die von mir nach der beschriebenen Methode in CO,-freiem Medium 
ausgeführten Versuche können aus besagten Gründen keinen Anspruch 
auf quantitative Exaktheit erheben, da dieses Verhältnis nicht bestimmt 
wurde. 

Die gleiche Überlegung gilt auch für die CO,-Freiheit der von 
SCHELLENBERG (1896) und Hagen (1916) ausgeführten Versuche; beide 
Autoren stellen einen Verschluß in CO,-freier Luft fest. Der von Fr. 
Darwin (1898), LINSBAUER (1917) und van SLOGTEREN (1927) in CO,- 
angereicherter Luft festgestellte Spaltverschluß ist eventuell schon als 
Vergiftungserscheinung anzusehen. Da bei den älteren Arbeiten keine 
Angaben über Schwankungen der Luftfeuchtigkeit während des Versuches 
gemacht sind, könnten auch hierin Fehler begründet sein. 

Aus den Ergebnissen sowohl von oberseitigen als auch von unter- 
seitigen Belichtungen läßt sich mit Bestimmtheit sagen, daß bei allein 
zur Verfügung stehender Atmungskohlensäure die Öffnungsweite der 
Stomata bei gleicher Belichtung und Luftfeuchtigkeit geringer ist als bei 
dauernder Zufuhr der in atmosphärischer Luft enthaltenen Kohlensäure, 
daß aber auch bei bloßer Anwesenheit von Atmungskohlensäure ein 
Öffnen der Spalten dunkel gestellter Pflanzen erfolgt. 

Nimmt man an, daß bei der Atmung Stoffe gleicher Molekülgrößen 
zu CO, oxydiert werden, wie bei der Assimilation neu gebildet, so muß, 
wenn nur ein Teil der Atmungskohlensäure der Schließzellen, die nicht 
restlos den Plastiden zur Verfügung steht, assimiliert wird, die Menge 
osmotisch wirksamer Substanz abnehmen. Danach ist es nicht wahr- 
scheinlich, daß die Wirkung des Lichtes auf die Spaltöffnungen durch 
direkte Bildung von osmotisch wirksamen Substanzen zu erklären ist. 

Da eine Zuführung von CO,-haltiger Luft die Offnungsweite erhöht, 
ist weiter der Schluß erlaubt, daß die Wirkung des Lichtes nicht nur mit 
dessen durch das Chlorophyll aufgenommenen Energie, sondern mit dem 
photochemischen Vorgang der CO,-Assimilation verknüpft ist. 

Eine Bildung osmotisch wirksamer Assimilate in den Schließzellen 
über den Betrag der in den Schließzellen selbst durch Atmung verbrauch- 
ten hinaus könnte indes bei Zuführung CO,-freier Luft vielleicht an- 
genommen werden, wenn die von den an die Schließzellen angrenzenden 
Epidermiszellen gebildete Atmungskohlensäure, die zum Teil zu den 
Plastiden der Schließzellen gelangen kann, in Rechnung gezogen wird, 
vor allem, falls die Atmung der Schließzellen klein sein sollte gegenüber 
derjenigen der farblosen Epidermiszellen. Da diesen bei Zufuhr CO,- 
freier Luft von den anliegenden grünen Zellen weniger Assimilate als bei 
Gegenwart von CO, in der Außenluft zugeführt werden dürften, ist eine 
Verringerung des osmotischen Wertes der den Schließzellen benachbarten 
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Epidermiszellen nicht unwahrscheinlich, worauf die Spaltenöffnung bei 
Belichten im CO,-freien Raum teilweise mit zurückgeführt werden 
könnte. 

In CO,-freier wie CO,-haltiger die Blätter umspülender Atmosphäre 
kann also unter bestimmten Voraussetzungen die Bildung eines Uber- 
schusses an osmotisch wirkenden Substanzen gegenüber den benach- 
barten Epidermiszellen durch CO,-Assimilation angenommen werden. 

Doch dürfte diese direkte Wirkung der Assimilation auf die Spalt- 
öffnungsregulation zurücktreten gegenüber der Wirkung des Lichtes auf 
die Stärkehydrolyse in den Schließzellen. 

Meine Untersuchungen über die Stärkeverhältnisse ergeben folgendes 
Bild: In den Gebieten der Assimilationsmaxima wird nach Belichtung 
bis zur Adaptation wenig Stärke in den Schließzellen gefunden, während 
in Bereichen des Spektrums, die assimilatorisch wenig wirksam sind 
(Grünl, Ultrarot, Nichtbestrahlung), großeStärkeanreicherung vorhanden 
ist; die Spalten sind hier geschlossen. Durch Belichtung geschlossener 
Stomata wird die in den SchlieBzellen angereicherte Stärke vermindert. 
— LLoyxp (1908) erkannte bereits, daß sich in den SchlieBzellen des Spalt- 
apparates ein Stärkeauf- und -abbau abspielt, der sich von dem in den 
übrigen chlorophyliführenden Zellen des Blattes stark unterscheidet. 
Über seine Beobachtungen bezüglich der Schwankungen des Stärke- 
gehaltes zu verschiedenen Tageszeiten sagt er: ,, .. . daß der osmotische 
Wert innerhalb der Schließzellen quantitativ verschieden ist von dem 
gewöhnlicher Chlorenchymzellen. Die Plastiden des Stomas speichern im 
allgemeinen Stärke unter Bedingungen, unter denen es die Plastiden der 
Chlorenchymzellen nicht tun“ (übersetzt). — Dieser Antagonismus wird 
durch Nıkouıd (1925) wie folgt dargestellt: „Die Öffnung der Spalten 
geschieht bei optimalen Verhältnissen sehr rasch; dabei wird in den 
Chloroplasten der Schließzellen Stärke abgebaut, während die Chloro- 
plasten anderer Zellen im Lichte Stärke aufbauen‘. — Nach URSPRUNG 
(1917, 1918) ist die Förderung von Atmung und Diastasetätigkeit im 
infraroten Bezirke erwiesen. Er findet (1918) in diesem Bezirk auch 
Stärkebildung, wobei er aber ausdrücklich angibt, daß bei der Verwen- 
dung der Ebonitplatte nicht jeder Versuch gelungen sei; es dürfen ,,weder 
zu viel, noch zu wenig ultrarote Strahlen auf das Blatt fallen“. — Nach 
den Untersuchungen von A. MEYER (1886) kann Stärke im Dunkeln aus 
verschiedenen Zuckerarten, Mannit und Glyzerin entstehen. ILIIN (1922) 
vermutet ihre Entstehung aus hochmolekularen Verbindungen mit Hilfe 
enzymatischer Stoffe. 

Die Bildung der Stärke in den Schließzellen nach einem Verschluß 
und teilweise schon erfolgter Abführung der Zwischenprodukte kann aus 
den restlich vorhandenen Assimilaten erfolgen. Durch diesen Vorgang 
ist außerdem eine Turgorverminderung bedingt. Nach welchen Gesetzen 
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die Stärkehydrolyse der so entstandenen Starke in verschlossenen Sto- 
mata bei anschlieBender Belichtung ablauft, ist nicht klar. Nach den vor- 
liegenden Untersuchungen kénnte man dazu neigen, etwa eine regula- 
torische Enzymbildung oder Aktivierung auf Belichtung zu vermuten — 
Da nach unseren bisherigen Kenntnissen über stärkelösende Enzyme anzu- 
nehmen ist, daß sie selbst farblos sind, aber ferner besondersrote und blaue 
Strahlen eine Lösung der Stärke in den Schließzellen veranlassen, liegt 
der Gedanke nahe, daß der Vorgang der Stärkehydrolyse durch ein Enzym 
mit der Lichtabsorption durch das Chlorophyll gekoppelt ist, wobei wohl 
weniger an eine Photosensibilisierung, also eine Energieübertragung vom 
aktivierten Chlorophyll auf ein Enzym als an eine Änderung des Milieus 
für die Enzymwirkung zu denken ist. 

Die Untersuchungen von Lerrezg (1886), der ein Lichtoptimum ge- 
funden zu haben glaubte, bei dessen Überschreitung eine Schließbewegung 
beginnt, wurden in diesem Punkte bereits von SCHWENDENER (1881) und 
SCHELLENBERG (1896) widerlegt. Wahrscheinlich liegt die Ursache der 
Resultate LEITGEBs in einer ungenügenden Konstanz der Feuchtigkeits- 
verhältnisse, über die aus seinen Ausführungen nichts zu entnehmen ist. 
— Meine Untersuchungen lassen ebenfalls kein Lichtoptimum vermuten. 

Lzrrezs (1886) gelangt im Gegensatz zu Amıcı (1824), v. Mont, (1856), 
SCHWENDENER (1897), SCHELLENBERG (1896) zu dem Ergebnis, daß viele 
Pflanzen keinen vollkommenen Dunkelverschluß einleiten. Die Richtig- 
keit seiner Beobachtung ist später von HABERLANDT (1887), Star (1884), 
F. Darwin (1898), LIVINGSTONE and EstaBrock (1912), Morısc# (1912), 
Srem (1913), Nırsson-Eute (1914), Linssaver (1916), Lorrrrezn 
(1921), STEINBERGER (1922), Weser (1923), Nrxoxic (1925) und SrAL- 
FELT (1926) bestätigt worden. Aus den Porometerzeiten meines dunkel- 
adaptierten Materials geht ebenfalls die Richtigkeit dieser Annahme 
hervor. 

Die Untersuchungen mit Kurzbelichtung zeigen, daß die Wirkung 
von 10 Einzelbelichtungen mit 1 Sekunde Dauer fast völlig summiert 
werden, wenn Belichtungszeit zu Pause sich verhalten wie 1 : 1. Der Effekt 
ist annähernd gleich dem einer kontinuierlichen 10 Sekunden-Belichtung. 
— Dieses Ergebnis läßt den Schluß zu, daß es sich bei den Lichtreak- 
tionen um Reizvorgänge handelt, die dem TatBorschen Gesetz gehorchen. 
Doch liegt es näher, vor allem wegen der besonders starken Wirkung der 
vom Chlorophyll absorbierten Strahlen, die vorliegenden Resultate in der 
Richtung der von WARBURG (1919, IT) ausgeführten Versuche über die 
Beeinflussung der CO,-Assimilation bei intermittierender Belichtung zu 
diskutieren, obgleich WAarBurG (Tabelle V, 2) bei hoher Intensität und 
Periodendauer von 1,5 Sekunden Mehrleistung des Lichtes bei inter- 
mittierender Belichtung von 36% fand, der hier eine Minderleistung von 
10% gegenübersteht. Nun sind aber die Bedingungen für die Assimilation 
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in den hier beschriebenen und Warsures Versuchen vor allem hinsicht- 
lich der CO,-Konzentration nicht ohne weiteres zu vergleichen. Während 
außerdem WARBURGs Resultate (1919, I) auf der sehr exakten Gasmano- 
metermethode basieren, ist hier das einzige Kriterium für assimilatorische 
Vorgänge die Spaltbewegung, die, wenn sie auch abhängig ist vom Assi- 
milationsvorgang, nicht gleichsinnig mit ihm zu verlaufen braucht, da 
eine sekundäre Wirkung der Assimilation, nämlich die Stärkehydrolyse 
eine ausschlaggebende Rolle bei der Spaltöffnung durch Belichten spielt. 
Das Ergebnis von Versuch Nr. 44 (Abb. 9) läßt im Ablauf der Stoma- 

tärbewegung eine Reaktion erkennen, die, wie bereits erwähnt, einer 
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pe her ds ee |) 
zufiihren, da sich bekanntlich Reaktionen, die dem Produktgesetz ge- 
horchen, auch in Gebieten der Chemie und Physik finden. Eine ernst- 
hafte Diskussion im Sinne einer Reizreaktion scheint mir nach diesen 
Ergebnissen nicht mehr in Frage zu kommen. 

In der vorstehenden Abb. 13 sind zum Vergleich einzelne Punkte des 
Spektrums mit der jeweilig resultierenden Spaltweite einerseits und der 
entsprechenden durchschnittlichen Assimilationsgröße (nach ENGEL- 
MANN 1884) andererseits dargestellt. 

Die Annahme LiNSBAUERS (1917), daß das Licht lediglich als Reiz- 
mittel bei den Bewegungsvorgängen der Schließzellen zu betrachten ist, 
konnte durch die vorliegenden Untersuchungen nicht bestätigt werden. 
Die starke Wirkung des roten Spektralbezirkes, dem bekanntlich ein sehr 
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geringer Reizwert zukommt, ist ein Argument gegen die Annahme Lins- 
BAUERS. — Aus der Notwendigkeit einer dauernden Energiezufuhr zur 
Erhaltung einer vorhandenen Spaltweite und aus dem Zusammenfallen 
der spektralen Assimilationsmaxima und -minima mit deren Wirkung 
auf die SchlieBzellen ist die Öffnungsbewegung mit Sicherheit als ein 
Vorgang zu betrachten, der nicht als Reizbewegung gelten kann. Die über- 
wiegende Wirkung des roten Spektralbezirkes und der sehr geringe Ein- 
fluß der grünen Strahlen lassen in der Lichtreaktion der Stomata eher, 
wie bereits am Anfang dieses Abschnittes erwähnt ist, einen Vorgang ver- 
muten, der der Assimilationsfunktion nahe steht. — SCHWENDENER 
(1881), der in seinen Ausführungen über die Mechanik der Spaltöffnungen 
nicht zu der Alternative zwischen Reizvorgang und photosynthetischem 
Vorgang gelangte, gebührt das Verdienst, bereits vor einem halben Jahr- 
hundert die Lichtreaktionen der Stomata mit chlorophyllhaltigen Schließ- 
zellen als Assimilationserscheinung gedeutet zu haben. 


V. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 

Al. Die Beobachtungen mit Hilfe des Opakilluminators zeigen, daß 
die relative Feuchtigkeit der Luft von Einfluß auf die Stomatärbewegun- 
gen ist; es ist jedoch unmöglich, unter Eliminierung des Lichtes, allein 
durch Veränderung der Luftfeuchtigkeit beliebig große Spaltweiten zu 
erreichen. Die Öffnungs- und Schließreaktionen verlaufen nicht konti- 
nuierlich, sondern sind Bewegungen, die kleine Schwankungen aufweisen. 
Die Beobachtungen der Spannungsphase ergeben die schwierige Kontrol- 
lierbarkeit dieses Teiles der Öffnungsbewegung. Vor Eintritt der moto- 
rischen Phase ist keine bedeutende metrische Änderung mit Ausnahme 
einer Verbreiterung der Schließzellen festzustellen. Die Beobachtungen 
innerhalb dieser Phase bestätigen die bereits von STALFELT (1927) er- 
wähnten Unregelmäßigkeiten und Schwankungen, die in der motorischen 
Phase nicht mehr auftreten. 

Als Beobachtungslicht, welches sehr geringen Einfluß auf die Stomata 
von Oxalis lasiandra und keiren merkbaren auf die übrigen Objekte hat, 
wird Grün 1 verwendet. 

A 2. Die Untersuchungen über die Stärkebilanz ergeben bei geschlos- 
senen Spalten ein Maximum, bei geöffneten ein Minimum in den Schließ- 
zellen. Die Stärkehydrolyse findet vorwiegend in den Gebieten des Rot 
und Blau, also bei den Maximis der Lichtabsorption durch das Chloro- 
phyll statt. 

A 3. Es ist möglich, durch Bestrahlung mit bestimmten Intensitäten 
Adaptationen der Spalten in verschiedenen Weiten herbeizuführen, die 
ungefähr 8 Stunden lang andauern und dann durch eine Schließbewegung 
abgelöst werden. Eine Intensitätsverminderung innerhalb des Adap- 
tationszustandes bedingt eine sofortige Schließbewegung. 





Offnungsweite und bekannten Intensitäten bestimmter Spektralbezirke. 661 


A 4. Ein Vergleich der Strömungsgeschwindigkeiten im Porometer 
mit direkten Messungen der Spaltweite bei gleicher Adaptationsinten- 
sität mit Hilfe des Opakilluminators zeigt, daß die Durchstrémungs- 
geschwindigkeit bei nicht zu weiten Spalten von Tradescantia flumi- 
nensis und Zea Mays eine Funktion etwa der 3. Potenz der Spalt- 
weite ist. 

A5. Mit Hilfe der Kompensationsmethode sind folgende Wirkungs- 
verhältnisse bei gleichen Intensitäten der einzelnen Spektralbezirke ge- 
funden worden: 


Wirkungsverhältnisse bei gleichen Intensitäten der einzelnen Spektralbezirke. 
(Rot = 100 gesetzt.) 




















Material Rot Grün 1 Grün 2 Blau 
Trades. flum..... 100 — 7,8 51,2 
Owalis las. . ..... 100 (0,47) 10,4 61,5 
Bu Maye. : . : : : 100 — 8,8 69,0 
Opuntia cocc.. . . . . 100 — 20,7 46,7 


Die Bezirke des Ultrarot, Gelbgrün (ausschlieBlich Oxalis lasiandra), 
Gebiete von geringer assimilatorischer Wirkung sind bei den verwendeten 
Intensitäten auf die Bewegungsvorgänge der Stomata ohne Einfluß. 

Die nicht nur bei gewöhnlicher Beleuchtung, wie bei anderen pana- 
schierten Pflanzen, sondern, im Gegensatz zu diesen auch im Fluores- 
zenzmikroskop wirklich chlorophylifreien Schließzellen einer panaschier- 
ten Caladium-Art zeigten weder im weißen Licht noch in monochroma- 
tischen Bezirken ‚Lichtreaktionen‘‘, während bei Abnahme oder Er- 
höhung der Luftfeuchtigkeit eine Verengerung bzw. Erweiterung der 
Spalten eintrat. 

A 6. Nach den Ergebnissen von oberseitigen als auch unterseitigen 
Belichtungen bei allein zur Verfügung stehender Atmungskohlensäure (in 
CO,-freier Luft) ist die Öffnungsweite der Stomata bei gleicher Belich- 
tung und Luftfeuchtigkeit geringer als bei dauernder Zufuhr der in atmo- 
sphärischer Luft enthaltenen Kohlensäure. 

B. Die Untersuchungen mit Kurzbelichtungen und intermittierender 
Belichtung lassen die Spaltbewegung nicht als Reizreaktion erklären. 

Aus den verschiedenen mitgeteilten Befunden ergibt sich, daß die 
Öffnung der Stomata auf Belichtung nicht nur mit der Lichtabsorption 
durch das Chlorophyll, sondern auch mit der CO,-Assimilation in den 
Schließzellen zusammenhängt. 

Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität 
Leipzig ausgeführt. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 
W. RuHLAND spreche ich an dieser Stelle meinen aufrichtigen Dank aus 
für die mir bei der Ausführung der vorliegenden Untersuchungen in 
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hohem Maße zuteil gewordene Anregung und Förderung, sowie für sein 
mir jederzeit bewiesenes Wohlwollen. 

Es ist mir auch eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. Dr. F. Bac#- 
MANN für seine mannigfachen Ratschläge zu danken. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER LICHTWACHSTUM, 
LICHTKRUMMUNG UND LICHTABFALL BEI AVENA SATIVA 
MIT HILFE MONOCHROMATISCHEN LICHTES. 

Von 
FRIEDRICH BERGANN. 

Mit 22 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 4. Februar 1930.) 


Einleitung. 

In den zahlreichen Untersuchungen der letzten Jahre, die den Photo- 
tropismus der Haferkoleoptile zum Gegenstand haben, ist fast ausschließ- 
lich die Einwirkung weißen — also zusammengesetzten Lichtes auf die 
Pflanze verfolgt worden. Angesichts der stark voneinander abweichen- 
den Befunde und der sich daraus ergebenden Meinungsverschiedenheiten 
zwischen den einzelnen Untersuchern ist deshalb schon des öfteren emp- 
fohlen worden, bei Vornahme solcher Versuche stets nur mit genau defi- 
niertem monochromatischen Licht zu arbeiten. 

Von den beiden Möglichkeiten, zu Versuchszwecken monochromati- 
sches Licht zu erzeugen, nämlich Zerlegung oder Filterung weißen 
Lichtes, ist in neuerer Zeit fast ausschließlich die erste benutzt worden 
(BLaauw, KONINGSBERGER). Diese Methode kann nun ohne Zweifel 
gegenüber der der Filterung, was die genaue Abgrenzung der gewählten 
Bezirke anlangt, die einwandfreiere sein. Demgegenüber steht der große 
Vorteil der Filtermethode, daß man — ganz abgesehen von der Einfach- 
heit und Billigkeit dieses Verfahrens — durch Wahl stärkerer oder 
schwächerer Leuchtkörper die einwirkende Intensität innerhalb weiter 
Grenzen beliebig variieren kann. Was bis jetzt von einer allgemeineren 
Verwendung von Lichtfiltern abgehalten hat, war der Umstand, daß An- 
gaben vor allem über die Intensität des durchgelassenen Lichts noch 
fehlten, so daß eine quantitative Vergleichung der Wirkung der ver- 
schiedenen so erhaltenen Strahlungsbezirke nicht möglich war. Dieser 
Mangel ist inzwischen durch die BacHmannschen (2) Filtermessungen be- 
seitigt worden, so daß gegen die Verwendung spektroskopisch durch- 
gemessener Filter auch für quantitative reizphysiologische Versuche 
unter Benutzung einer Lichtquelle bekannter Emission keinerlei Be- 
denken mehr bestehen. 
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Da die Untersuchungen BLAAUWS (7) und KONINGSBERGERS (32) mit 
relativ geringen Intensitäten ausgeführt wurden, war es von Wichtigkeit 
festzustellen, ob die Befunde beider Forscher auch für größere Inten- 
sitäten Gültigkeit haben. Nach den Angaben KONINGSBERGERS war da- 
mit zu rechnen, daß der wellenartige Verlauf der Wachstumsreaktionen 
in weißem Licht (Voer, SterP) bei Anwendung zerlegten Lichtes seine 
Erklärung finden würde. 

Es wurde folgender Arbeitsplan entworfen: 

1. Da nach dem BLaauwschen Prinzip die Wachstumsreaktion der 
primäre Vorgang ist, muBte sie an erster Stelle und zwar für die einzelnen 
Qualitäten in verschiedenen Intensitäten bestimmt und auf die von 
KONINGSBERGER behauptete Spezifität hin untersucht werden: Licht- 
wachstum. 

2. Es sollte weiterhin die tropistische Wirksamkeit der verwendeten 
Bezirke bestimmt werden. Die Befunde dieser Versuche waren mit denen 
der Wachstumsregistrierungen zu vergleichen, dieser Vergleich konnte zu 
Aufschlüssen über die Theorien des Phototropismus führen: Licht- 
krümmung. 

3. Lichtkriimmungen in zu solchen fähigen Organen kommen durch 
verschieden starken LichtgenuB der Gegenflanken zustande (Lichtver- 
lust oder -konzentration). Es war besonders im Hinblick auf jüngere 
Literatur von Wichtigkeit, den Grad dieses Beleuchtungsunterschiedes 
für die einzelnen Qualitäten zu bestimmen und nach Möglichkeit experi- 
mentell zu überprüfen: Lichtabfall. 


Die vorliegenden Untersuchungen sind in den Jahren 1927—1929 im 
Botanischen Institut der Universität Leipzig ausgeführt worden. Es 
drängt mich, Herrn Professor Dr. RUHLAND an dieser Stelle für die An- 
regung zu dieser Arbeit und für die wohlwollende Förderung und Unter- 
stützung, die er mir zuteil werden ließ, meinen herzlichsten Dank auszu- 
sprechen. Auch Herrn Professor Dr. BACHMANN danke ich für seine Rat- 
schläge und das stete Interesse für meine Untersuchungen. 


Methodisches. 
a) Anzucht des Materials. 


Meine Versuche wurden mit Siegeshafer aus Svalöf, der mir von 
Herrn Dr. ÄKERMAN freundlichst zur Verfügung gestellt wurde, ausge- 
führt. 

Die Früchte wurden nicht entspelzt. Das von einigen Autoren kon- 
statierte ‚bessere und gleichmäßigere‘‘ Wachstum nach Entfernung der 
Spelzen dürfte wohl in Übereinstimmung mit den Befunden BEYERS 
(1927) lediglich auf den besseren Lichtgenuß des so behandelten Materials 
zurückzuführen sein. Da bei meinen Keimlingen nur ganz ausnahms- 
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weise ein ,,Auswachsen“ infolge Verlängerung des Mesocotyls auftrat, und 
ich kaum über in der Literatur oft beschriebene, Wachstumsmessungen 
natürlich unmôglich machende, starke Circumnutationen zu klagen 
hatte, erschien es mir unnétig und sogar bedenklich, den Embryo seines 
natürlichen Spelzenschutzes zu berauben. Irgendwelche Beschädigungen 
des Keimlings beim Einpflanzen, die sich in verlangsamtem Wachstum 
oder gar Wundkrümmungen hätten äußern können, wurden so mit Sicher- 
heit vermieden. 

Die Früchte wurden in flachen Glasschalen auf angefeuchtetem 
weißen Fließpapier angekeimt. Sie wurden dann an eine bestimmte, gut 
beleuchtete Stelle im sogenannten Südgewächshaus des Instituts ge- 
bracht. Wenn dies am frühen Morgen geschah, so zeigten sich am Spät- 
nachmittag des folgenden Tages die durchbrechenden Wurzelspitzen. In 
diesem Stadium besitzt die Koleoptile eine Länge von etwa 0,2 cm. 
Jetzt wurden von den 500—1000 angekeimten Früchten, die das volle 
diffuse Tageslicht im Gewächshaus (vor direkter Sonnenbestrahlung 
waren sie geschützt) unter einer mittleren Temperatur von etwa 230 ge- 
nossen hatten, 40—50 gleichgroße und gleichweit entwickelte ausge- 
wählt und eingepflanzt. 

Als Kulturgefäße dienten mir zylindrische Präparatengläschen von 
8 cm Höhe und 3 cm Durchmesser, die mit fein gesiebter Gartenerde 
(*/s Lauberde, 1/, Sand) beschickt wurden. Die Erde wurde fest ange- 
drückt und so feucht gehalten, daB ein späteres BegieBen des heran- 
wachsenden Keimlings unnôtig war. Denn das BegieBen der Versuchs- 
pflanze kurz vor ihrer Verwendung kann, wie aus der Literatur hervor- 
geht, sehr beträchtliche Wachstumsschwankungen im Gefolge haben. 

Über das Einpflanzen ist noch zu bemerken, daB mit Hilfe eines 
Nagels von 0,3 cm Starke, dem in 1 cm Entfernung von der Spitze eine 
Metallscheibe angelôtet war, ganz gleichmäßige Löcher — je eines in der 
Mitte jedes Gläschens — in die Erde gedreht wurden. In diese Löcher 
wurden die wie oben beschrieben vorbehandelten Früchte eingedrückt. 
Auf diese Weise konnte ich bewirken, daß sich jeder Keimling unter den 
gleichen Bedingungen, vor allem in der gleichen Tiefe in der Erde, ent- 
wickelte. Der Weg für die wachsende Koleoptile war völlig frei. Nun 
wurden die Gläschen, die zu je 20 in flachen Blechgefäßen standen, zur 
weiteren Entwicklung in den im Versuchsraum stehenden Dunkel- 
schrank gebracht, in dem sie in 2—3 Tagen zu der in den Versuchen ver- 
wendeten Größe heranwuchsen. 


b) Versuchsraum. 

Als Versuchsraum diente das große Dunkelzimmer des Leipziger In- 
stituts, es befindet sich in der Siidwestecke des Gebäudes im Erdgeschoß. 
Nach Süden schließt sich das warmwassergeheizte Gewächshaus an, so 
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daB nur eine Wandseite des Zimmers gegenüber dem Einflu8 der AuBen- 
temperatur ungeschützt ist. Die Temperatur war nicht völlig konstant, 
sie stieg im Laufe der Sommermonate (1928!) bis zu 24,09 C an. Im 
Winterhalbjahr wird das Zimmer mit Hilfe einer Warmwasserheizung auf 
die erforderlichen Temperaturen gebracht. Die Luftfeuchtigkeit kann 
durch Legen nasser Tücher über die Heizröhren schnell und beliebig er- 
höht werden. Um auch Gasspuren zu vermeiden, waren aus dem Zimmer 
sämtliche Gasleitungen entfernt worden, außerdem wurde ein Ventilator 
eingebaut, so daß die verbrauchte Luft jederzeit erneuert werden konnte. 
Ich führte meine Versuche im hinteren Teile des Raumes aus, der von dem 
übrigen Zimmer durch einen dicken, schwarzen Tuchvorhang abgetrennt 
war. Der Vorhang lief am Fußboden in einer 30 cm hohen Holzrinne und 
war auch an der Decke völlig lichtsicher gegen den Vorderraum abge- 
grenzt. 

Die Versuche unter Verwendung von 1000 Wattlampen wurden im 
Zimmer für konstante Temperatur, das zu diesem Zwecke verdunkelt 


wurde, ausgeführt. 
c) Lichtquellen. 

Es wurden stets Osram-Nitra-Projektionslampen, 100 und 1000 Watt, 
verwendet. Diese Lampen sind den Bacumannschen Messungen zu- 
grunde gelegt und eignen sich besonders gut zu physiologischen Ver- 
suchen, weil ihr Leuchtkörper flächig angeordnet ist (etwa 1 gem). In- 
folgedessen läßt sich die Entfernung des Objektes von der Lichtquelle 
stets sehr genau bestimmen. Die Lampen wurden öfter ausphoto- 
metriert, um die spektrale Verteilung und Stärke des Lichtes zu kon- 
trollieren. Die Strahlungsintensität dieser Lampen erwies sich auch für 
längere Zeit als sehr konstant, sie betrug verglichen mit der Normalkerze, 
wenn die Leuchtfläche genau rechtwinklig zur Strahlungsrichtung einge- 
stellt war, für die 100-Wattlampe etwa 65 MK., für die 1000-Wattlampe 
etwa 1780 MK. 

Die 100-Wattlampen brannten in 60 cm hohen Lampenhäusern von 
quadratischer Grundfläche (19 x19 qem), die aus starkem Zinkblech her- 
gestellt waren. Diese Häuser sind mit lichtsicheren Öffnungen für die Zu- 
führung kühler Luft und ebensolchen Schornsteinen zur Ableitung der 
erwärmten Luft versehen. Sie tragen je einen angesetzten Lichtschacht 
(15 x15qcm) von 10 cm Lange, der zur Aufnahme von Cuvette und Filter 
dient. Da Cuvetten von der Größe 10 x10 x1 com verwendet wurden, 
mußte das Filter vom Cuvettenrahmen auf ein mittleres Stück abge- 
blendet werden. Holzrähmchen mit Filzbeschlag hielten Cuvetten- 
rahmen, Blende und Filter im Lichtschacht und deckten gleichzeitig am 
Rande durchgehende Spuren weißen Lichtes ab. 

Die spektroskopische Prüfung der im Dunkelzimmer verwendeten 
Rotlampen ergab, daß sie rein rotes Licht ausstrahlten. Sie übten selbst 

Planta Bd. 10. 44b 
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linge aus. 


d) Filter. 


Es wurden selbst hergestellte Gelatinefilter (v. HÜBL) verwendet, wie 
sie im Leipziger Institut zuletzt von STEPHAN benutzt worden sind. 
Folgende Lichtqualitäten gelangten zur Verwendung: 














Spektral- 
Qualität Durchlässigkeit bezirk 
STEPHANS 
ers 600 mu — Ultrarot 2 
Gelbgrün ..... 500—580 mu 3 
Blaugrün . . . . . 460—540 mu 4 
Blau (= Dunkelblau) 420—500 mu 5 





Zur genauen Bestimmung der Grenze der tropistischen Wirksamkeit 
nach dem roten Ende des Spektrums dienten Schottfilter. AuBerdem 
wurden fiir Ultrarot-Versuche Ebonitplatten von 0,5 mm Dicke und fiir 
einzelne Versuche mit ultraviolettem Licht (siehe folgende Arbeit) eine 
Kromayerlampe mit Wasserkühlung, die von Herrn Dr. Maroucx, 
Firma Huasrsnorr, Leipzig, freundlichst zur Verfügung gestellt war, 
verwendet. 

Alles Nähere über die Filter, ihre Herstellung und Durchlässigkeit, 
insbesondere über die Energieverteilung innerhalb der Filterbezirke, 
findet sich in der Arbeit BACHMANNS (2), einzelnes weiter unten bei Be- 
sprechung der Versuche. 

Was die Angaben über die emittierten Intensitäten anlangt, so muB 
hier vorweggenommen werden, daB ich mit Hilfe von Schottfiltern die 
Grenze der phototropischen Wirksamkeit des zerlegten Lichtes nach dem 
roten Ende des Spektrums zu als zwischen 510 und 540 my liegend be- 
stimmen konnte. Infolge der im Verlauf der Arbeit gezeigten Uberein- 
stimmung der phototropischen und der Wachstumswirkung sah ich mich 
veranlaßt, nur den Intensitätswert des wirksamen Anteils des weißen 
Lichtes in Rechnung zu ziehen. Dieser Wert ist für die Strahlung der von 
BACHMANN verwendeten 250 Watt-Projektionslampen — 1000 gesetzt. 
Die von mir verwendeten 100- und 1000-Wattlampen wurden mit den 
250-Wattlampen und auch untereinander photometriert, und zwar mit 
Hilfe von Filtern gleicher Dichte. Die Intensitätsverhältnisse sind für 
die drei Lampenstärken folgende: 

















100 W 250W | 1000W 
Wirksame Strahlung des weiBen Lichtes (<540 mu) | 213 1000 5700 
st... ss ss 8,5 | 40,0 228 
Gelbgrün + 15% CuSO,, d=1 ......... 28,7 | 135,0 770 
Blaugrün + 15% CuSO,,d=1 ......... 17,4 82,0 470 
Blau + 15% CuSO,, d=l ........... 8,9 42,0 240 
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Die Entfernung der Glühfläche der Lampen vom Keimling betrug in 
den Wachstumsversuchen in allen Fallen (auBer den Versuchen mit 
Blaugriin 100 Watt 90 cm) fiir 100 und 1000 Watt stets 30 cm. Ich bringe 
deswegen aus Griinden der besseren Vergleichsmôglichkeit am Kopfe 
jeder Tabelle nur die Angabe der relativen Intensitat. 


I. Wachstumsversuche. 

Es erhob sich zunächst die Frage nach dem zweekmäßigsten Belich- 
tungsmodus bei derartigen Versuchen. BLAAUW führte seine Unter- 
suchungen bekanntlich dergestalt aus, daß er das Licht einer senkrecht 
über der Apparatur brennenden Glühlampe durch acht kreisförmig um 
den Keimling angeordnete Spiegel seitlich auf diesen warf. Direkte Be- 
strahlung von oben wurde durch eine Blende vermieden. Anordnungen 
nach dem gleichen Prinzip der allseitigen Bestrahlung — allerdings mit 
weniger Spiegeln — verwendeten KONINGSBERGER und vAN DILLE- 
wisn. VogT arbeitete mit direkter Belichtung senkrecht von oben, ein 
Verfahren, das späterhin nur noch selten zur Anwendung gelangt ist, 
weil sich so erzielte Ergebnisse wohl kaum direkt mit Krümmungen, die 
durch seitlich einwirkendes Licht hervorgerufen werden, vergleichen 
lassen. In neuerer Zeit ist man zumeist auf zweiseitig antagonistische 
Belichtung zugekommen, vornehmlich aus der Erwägung heraus, Licht- 
wachstum und Lichtkrümmungen unter gut vergleichbaren Bedingungen 
untersuchen zu können. Auch ich bin in meinen Versuchen nach dieser 
Methode verfahren. In der photometrischen Mitte zweier Lampen wurde 
der Keimling aufgestellt und mit dem Horizontalmikroskop in Zeitinter- 
vallen von 10 Minuten beobachtet. Der Keimling stand stets so, daß die 
Schmalseiten der Koleoptile den Lampen zugekehrt waren, im Mikroskop 
also ein Bild der Breitseite zu sehen war. Nur bei einigen Versuchen über 
den Lichtabfall im Keimling wurde anders verfahren, was an Ort und 
Stelle ausdrücklich vermerkt ist. 


Apparatur. 


Ich war darauf angewiesen, den Wachstumsverlauf mit Hilfe des Hori- 
zontalmikroskops zu verfolgen, da mir kein brauchbarer Auxanograph 
zur Verfügung stand. Diese Methode ist schon von zahlreichen Autoren 
angewendet worden (BLaauw, VOGT, SIERP u. a.). Sie nimmt allerdings 
sehr viel Zeit in Anspruch und hat außerdem einige Schwächen, die 
KoNINGSBERGER zur Konstruktion seines selbstregistrierenden Auxano- 
graphen veranlaßten. Je weniger fest nämlich die beobachtete Pflanze 
mit dem Mikroskop verbunden ist, um so größer sind die sich aus Er- 
schütterungen und kleinen Verschiebungen der Apparatur ergebenden 
Fehler bei der Ablesung. Um diesen Mangel zu beseitigen, wurden die 
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drei verfügbaren Horizontalmikroskope mit je einer Apparatur versehen, 
die in Abb. 1 wiedergegeben ist. Sie besteht aus einem Halter, der am 
Stativ des Mikroskops festgeschraubt wird und das Gläschen mit dem 
Keimling trägt. Die Schraube a ermöglicht seitliches Ausschwenken des 
Objektes. Um die Pflanze gegen Zug- und Atemluft zu schützen, wurde 
an dem Halter ein Glaskasten befestigt, der nach dem Beobachter zu 
durch einen vom Tubus durchbohrten Filzstreifen abgeschlossen wurde. 
Diese Vorsicht erwies sich späterhin als unnötig, deswegen wurden die 
Glaskästen bei den Hauptversuchen weggelassen. Der von dem In- 
stitutsmechanikermeister Herrn 
HEINEMANN ausgeführte Apparat 
bewährte sich in der Folge ausge- 
zeichnet. Selbst nach stärksten Er- 
schütterungen blieben die Koleop- 
tilspitzen auf dem gleichen Teil- 
strich der Skala eingestellt. 

Ein zweiter Mangel der Mikro- 
skopbeobachtung ist der Umstand, 
daß mindestens während der Beob- 
achtung rotes Licht gebrannt wer- 
denmuß. Nun sind ja wohl in allen 
Fällen, wo Rotbirnen zur Anwen- 
dung gelangt sind, Vorversuche 
über den Einfluß dieses Lichtes an- 
gestellt worden. Wurde reines Rot 
verwendet, so sind meines Wissens 
nie Krümmungen beobachtet wor- 
den. Trotzdem wird von mehreren 
Autoren angegeben, daß Wachs- 

mens nes tumsbeeinflussungen vorgekommen 
Abb. 1. Horizontalmikroskop mit Objekthalter. seien. Deswegen war esnötig, meine 
Rotlampen in bezug auf eine et- 
waige Wachstumswirkung zu untersuchen, obgleich sie mir nach dem Aus- 
bleiben von Kriimmungen unwahrscheinlich erschien. Antagonistische 
Dauerbelichtung in 50 cm Entfernung führte zu keiner merkbaren Ver- 
anderung des Wachstumsverlaufes. 

Die Rotbirnen wurden nur zur Ablesung fiir etwa 30 Sekunden ge- 
brannt. Ein- und Ausschaltung geschah vom Beobachtungsplatze aus. 
Um die Warmestrahlung auf den Keimling zu vermindern, befestigte ich 
vor den Lampen auBen plangeschliffene Bakterienkulturfläschchen, die 
in etwa 1 cm Schichtdicke 6% ige CuSO,-Lésung enthielten. 

Die Wachstumswerte, die ich erhielt, waren verhältnismäßig kon- 
stant. Sie erreichten nicht ganz die Stetigkeit der Werte van Dır- 
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LEWIJNSs, was seine Ursache wohl darin haben wird, daß dessen Pflanzen, 
abgesehen von der dämpfenden Wirkung des aufliegenden Goldplättchens, 
2 mm unterhalb der Spitze durch einen Ring geführt wurden. Dadurch 
wurden die beobachteten Mikronutationen und durch sie bewirkte fehler- 
hafte Registrierungen a 

Fiir die Versuche mit 1000-Wattlampen machte sich eine besondere 
Apparatur notwendig. Die von den Lampen ausgestrahlte Wärme ge- 
stattete nicht die Verwendung der beschriebenen Lampenhäuser. Um 
auch diese starken Lichtquellen in geringer Entfernung einwirken lassen 
zu können, wurde das zur Bestrahlung verwendete Licht durch Cuvetten 
mit fließendem Wasser in 5,5 cm Schichtdicke von der Hauptmenge der 
ultraroten Strahlen befreit. Erst darauf passierte es die CuSO,-Filter- 











Abb.2. Grundriß der Belicht tur für hohe Intensitäten. 7 Tubus des Mikroskops, 
S Lichtschacht, F Filter, r Rotfilter, A Asbestschutz, L Projektionslampe 1000 W, K gs 
c Cuvette mit ‘CuSO, Cc "Kühlungscuvette, R Rotlampe, @ Glasscheibe, P P Kartonschirm. 

stab etwa 1:15. Die massiv schwarz gezeichneten Teile sind aus Holz gefertigt. 





kombination. Die Apparatur befand sich im Zimmer für konstante 
Temperatur auf einem Tisch neben der Wasserleitung. Abb. 2 veran- 
schaulicht ihre Anordnung. Auf einem massiven Grundbrett erhebt sich 
ein lichtdichter Kasten (Grundfläche 20 x20 qem) von 55 em Höhe. An 
zwei Gegenflächen führen Lichtschächte nach innen. Diese nehmen 
Cuvetten und Filter auf, welche einander bis auf 10 cm genähert werden 
können. Die dritte Fläche des Kastens besitzt eine Luke von 10 cm 
Breite, durch welche das Beobachtungsmikroskop samt Keimling zwi- 
schen die Filter geschoben werden kann. Ein: breiter Streifen steifen 
Filzes, der durch ein Loch auf den Tubus geschoben wurde, dichtet die 
Luke nach außen fast völlig ab, außerdem wurde die offene Stelle am 
Fuße des Mikroskopes durch ein übergelegtes schwarzes Tuch verschlossen. 
Gegenüber befindet sich ein kleiner Lichtschacht, der ein Rotfilter ent- 
hält. Vor diesem Lichtschacht ist außen eine Rotbirne angebracht, die in 
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bekannter Weise das Bildfeld des Mikroskopes erhellt. Direkt vor den der 
Belichtung dienenden Offnungen des Kastens sind die beiden Cuvetten 
mit fließendem Wasser angebracht. Sie sind durch Gummischläuche mit 
der Wasserleitung verbunden. Beide 1000-Wattlampen sind nach außen 
durch zwei weiße Pappschirme abgeblendet. Der Reflexionsgewinn 
durch diese Schirme wurde unter Berücksichtigung des Lichtverlustes an 
den großen Cuvetten zu 35% photometriert. 

BLaauw hat sich mit der Aufstellung seiner Theorie des Photo- 
tropismus das unbestrittene Verdienst erworben, der experimentellen 
reizphysiologischen Forschung einen gangbaren Weg zur Erklärung 
tropistischer Phänomene gewiesen zu haben. Als BLaauw 1914 die Licht- 
wachstumsreaktion von Phycomyces entdeckte, rückte die als veraltet 
geltende Theorie DE CaNDOLLEs wieder in den Mittelpunkt des Interesses. 
Seit dieser Zeit haben sich alle Forscher auf diesem Gebiete mit den Be- 
ziehungen zwischen Lichtkrümmung und Lichtwachstum beschäftigen 
müssen. Man hat dabei zum Teil Unstimmigkeiten quantitativer Art 
festgestellt und geglaubt, die BLaauwsche Theorie ‚‚widerlegt‘‘ und be- 
wiesen zu haben, ,,daB die phototropische und photoblastische Reaktion 
zwei Prozesse sind, die in keinem ursächlichen Zusammenhang mitein- 
ander stehen“ (Beyer 1928). Nicht nur die Tatsache der Lichtwachs- 
tumsreaktionen, sondern auch die weitgehende Parallelität der Vor- 
gänge, die von SIERP, BRAUNER und vor allem van DILLEWIIN festge- 
stellt wurde, lassen diese Folgerung als weit über das Ziel hinausschießend 
erscheinen. Durch BEYER bewiesen erscheint lediglich, daß die Wachs- 
tumsänderungen, die sich infolge antagonistischer Belichtung einstellen, 
bei sogenannter einseitiger Reizung, d. h. bei verschieden starkem Licht- 
genuß der opponierten Flanken aus irgendwelchen, uns bis jetzt noch 
nicht bekannten Gründen verschieden ausfallen. Damit ist aber noch 
nichts gegen das Prinzip der BLaauwschen Theorie gesagt, es müßte 
lediglich zugegeben werden, daß sich Messungen des Lichtwachstums bei 
verhinderter Krümmung nicht direkt oder nur in gewissen Fällen mit 
denen des Krümmungswachstums vergleichen lassen. Nach diesen Fest- 
stellungen müßte man dann versuchen, diese störenden Faktoren wenn 
nicht zu eliminieren, so doch mit Sicherheit zu erkennen. Es soll erst 
später erörtert werden, wie jene anscheinend gegen unsere Auffassung 
stimmenden Ergebnisse wahrscheinlich zu deuten sind. 

BLaauw selbst hat keine Wachstumsmessungen an Avena angestellt. 
Die zahlreichen Arbeiten anderer Forscher über dieses Gebiet sind zu- 
meist unter verschiedenen Versuchsbedingungen ausgeführt worden, so 
daß ein Vergleich der Ergebnisse erschwert ist. Jedoch zeigen auch 
Versuche unter annähernd gleichen Bedingungen derart voneinander 
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abweichende Ergebnisse, daB die Vermutung auftaucht, es seien hier 
noch bisher unbeachtete Fehlerquellen im Spiele. — 


Die Lichtwachstumsreaktionen von Avena wurden, allerdings fiir 
vertikale Belichtung, zuerst 1915 von Vocr (60) registriert, der das 
Gesamtresultat seiner Untersuchungen folgendermaßen darstellt: 

„Wird die im Dunkeln wachsende Koleoptile von Avena sativa plötz- 
lich beleuchtet, so erfolgt einige Zeit nach Beginn der Lichtwirkung eine 
Verminderung der Wachstumsgeschwindigkeit, die rasch in eine meist 
sehr viel stärkere und länger anhaltende Wachstumssteigerung übergeht. 
Die Dauer dieser Förderung des Wachstums durch das Licht nimmt mit 
wirkender Lichtintensität ständig zu. Erst dann, wenn sie vorüber ist, 
tritt die bekannte Wachstumshemmung ein, der es zuzuschreiben ist, daß 
belichtete Koleoptilen um so kürzer bleiben, je größer die angewendete 
Lichtmenge war.“ 

Diese Sätze sollen im Hinblick auf die letzthin in der Literatur er- 
folgte Erörterung der Ergebnisse BEyErs durch einige Zahlen greifbarer 
belegt werden. Die von Vogr beschriebene Wachstumshemmung tritt z.B. 
bei Dauerbelichtung mit 1000 MK. nach 4 Stunden, mit 100 MK. erst 
nach 8 Stunden ein. Es ist wichtig, zu betonen, daß diese Hemmungen 
für die Erklärung phototropischer Krümmungen, die ja innerhalb viel 
kürzerer Zeit erfolgen, nicht in Frage kommen. Das Gesamtwachstum 
in 4 Stunden liegt für die Intensitäten bis 1000 MK. beträchtlich über dem 
aus dem Dunkelwachstum vor Versuchsbeginn zu errechnenden Wert, 
d. h. der belichtete Keimling wächst schneller als der im Dunkel be- 
lassene. 

Bei Einwirkung von 12 000—400 000 MK. trat unmittelbar nach Ein- 
setzen der Belichtung ein steiles Maximum von etwa 180% (Dunkel- 
wert = 100%) ein, dem sofort (10—20 Minuten nach Beginn der Be- 
lichtung) ein sehr starkes Minimum bis zur gelegentlichen völligen 
Sistierung des Wachstums folgte. Zuweilen trat sogar vorübergehend ein 
rückläufiges ,,Wachstum“ in Erscheinung. Da jedoch bei diesen hohen 
Intensitäten eine beträchtliche Temperaturerhöhung innerhalb kurzer 
Zeit eintrat, so liegt hier offenbar eine Thermowachstumsreaktion vor, wie 
sie letzthin von SILBERSCHMIDT (56) und Erman (25) näher beschrieben 
worden ist (siehe auch S. 694). 

Für Intensitäten unter 16 MK. fand Voer, daß irgendeine Beein- 
flussung des Wachstumsverlaufes sich nur unsicher oder überhaupt nicht 
mehr erkennen ließ. Da nun aber weit geringere Intensitäten starke 
Lichtkriimmungen hervorrufen, so ist es verständlich, daß Voor auf 
Grund seiner Beobachtungen zu einer Ablehnung der BLaauwschen An- 
sichten kommen mußte. Wir wissen jetzt aus den Untersuchungen VAN 
DILLEWISNs, daß er die bei diesen Intensitäten zu erwartenden langen Re- 
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aktionen ihrem Wesen nach nicht erkannte und deshalb iibersah, ob- 
wohl derartige Reaktionen in seinen Protokollen ohne weiteres zu er- 
kennen sind. — 


SIERP untersuchte später in zwei Arbeiten den Einfluß des Lichts auf 
das Wachstum der Avena-Koleoptile. Die erste, die das Verhalten der 
Keimlinge bei Dauerbelichtung in halbtägigen Registrierungsintervallen 
erfaßt, hat im wesentlichen folgendes Ergebnis: 

„Die Wirkung des Lichtes auf das Wachstum der Koleoptile von 
Avena sativa ist 

1. eine fördernde, und zwar eine um so stärker fördernde, je stärker 
die Beleuchtung ist, unter der die Koleoptile wächst ; 

2. eine hemmende, die der fördernden folgt und sich in einer Herab- 
drückung des Maximums, in einem früheren Eintreten dieses und in einer 
früheren Beendigung des Wachstums zeigt. Entsprechend der fördern- 
den Wirkung durch das Licht ist auch die hemmende eine um so größere, 
je stärker die zur Anwendung kommende Beleuchtung war.‘ 

Von diesen Ergebnissen interessiert uns zunächst die mit Voer über- 
einstimmende Erhöhung der Wachstumsgeschwindigkeit, die sich nach 
Srerps Kurven sogar über mehrere Halbtage erstreckt (siehe auch 8.713). 

In der folgenden Arbeit SIERPs werden dann Lichtwachstumsreak- 
tionen bestimmt. Srzrp glaubt schließen zu müssen, ,,daB die Wirkung 
des Lichts eine doppelte ist, einmal verwandelt sie die geradlinige Wachs- 
tumskurve in eine wellenförmige und daneben kann sie noch, je nach der 
Lichtstärke, eine verschieden wirkende, eine hemmende und eine för- 
dernde sein. Diese zweite einstweilen sekundär genannte Wirkung kann 
den wellenförmigen Verlauf unter Umständen ganz verwischen. Tritt sie 
aber zurück, so kommen gleich wieder die Ausschläge zum Vorschein, und 
zwar treten die Hauptpunkte, dieMaxima und Minima, immer ungefähr 
zu den gleichen Zeiten hervor.“ 

An Hand seiner Resultate kommt Sıerr zu dem Standpunkt, daß sich 
die BLaauwsche Theorie gut mit den festgestellten Tatsachen verträgt. 
Ich werde später noch ausführlich auf seine Wachstumsmessungen zu 
sprechen kommen. 

Durch Sıerrs Untersuchungen wurde ferner sichergestellt, daß neben 
der Licht- auch eine Dunkelwachstumsreaktion besteht. Sie tritt dann auf, 
wenn ein belichteter Keimling verdunkelt oder auch nur die Lichtinten- 
sität herabgesetzt wird, und besteht aus einer Wachstumsbeschleunigung, 
die etwa 25—40 Minuten nach Verdunkelung bzw. Intensitätsverminde- 
rung einsetzt. Diese Dunkelwachstumsreaktion wird den normalen Ab- 
lauf der Lichtwachstumsreaktion beeinflussen: Je nach der Zeitspanne 
zwischen Belichtung und Verdunkelung kann die Depression verringert, 
die Beschleunigung aber erhöht werden. — 
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Den eigenartigen wellenférmigen Verlauf der Lichtwachstumsreak - 
tion näher zu erforschen und ihn nach Möglichkeit in seine Kompo- 
nenten zu zerlegen, war das Ziel der Arbeiten KONINGSBERGERS. Dieser 
Forscher führte Wachstumsversuche mit monochromatischem Licht aus 
und erhielt dabei „ausnahmslos, auch bei größeren Lichtmengen“ nur 
lang andauernde, flache Depressionen. Die Kurven der einzelnen Spek- 
tralbezirke unterschieden sich lediglich durch zeitlich verschiedene Lage 
der Minima und deren Größe. KoNINGSBERGER stellt fest, daß „von 
einem wellenförmigen Verlauf nicht die Rede ist‘. „Man könnte die Ur- 
sache auf die kleinen Lichtmengen zurückführen, das trifft aber nicht 
zu... — Diese Tatsache hat mich zu der Theorie veranlaßt, daß die Ur- 
sache des wellenartigen Verlaufs nicht, oder wenigetens nicht ausschließ- 
lich, in der Pflanze, sondern in der zusammengesetzten Natur des weißen 
Lichtes gesucht werden muß.‘ Verfasser versucht auch, mittels Kombi- 
nation zweier Spektralgebiete einen künstlichen wellenartigen Wachs- 
tumsverlauf herzustellen. 

Diese Anschauungen scheint aber KONINGSBERGER in einer weiteren 
Arbeit (33) über die Beziehungen zwischen Lichtintensität und Licht- 
empfindlichkeit zum Teil wieder aufgegeben zu haben. Er geht dabei 
davon aus, daß die Größe einer Wachstumsreaktion bei Dauerbelich- 
tung von der angewandten Intensität abhängig sei und kann zeigen, daß 
auch bei Dauerbelichtung die ,,Empfindlichkeit“ für höhere Intensitäten 
quantitativ erhalten bleibt. Es ergibt sich aus seinen Versuchen ferner, 
daß die — der ersten, mit der Intensität sich vertiefenden und verzögern- 
den Depression folgende — Antireaktion (die Wachstumsförderung 
Voerts und Srerps) bei Dauerbelichtung auch durch Intensitätserhöhung 
nicht willkürlich lange unterdrückt werden kann. Sie hat also mit einer 
Dunkelwachstumsreaktion nichts zu tun. ‚Sie (die Antireaktion) wird 
auch nicht direkt von der Belichtung, sondern von der Lichtwachstums- 
verzögerung selber hervorgerufen und gehört deshalb nicht zur eigent- 
lichen Lichtreaktion.‘‘ Diese Antireaktion macht sich in Krümmungs- 
versuchen als Autotropismus bemerkbar. 

Im Gegensatz zu den Resultaten Srerrs findet KONINGSBERGER in 
seinen Versuchen, die mit Intensitäten von 25—400 MK. vorgenommen 
wurden, daß die Werte der Antireaktion nur etwa die Höhe des Dunkel- 
wachstums erreichen, um sofort wieder beträchtlich zu fallen. Das Ge- 
samtwachstum während der zumeist nur zwei Stunden dauernden Re- 
gistrierung liegt also wesentlich unter dem entsprechenden Dunkelwachs- 
tum. In anderen Versuchen KONINGSBERGERS mit Dauerbelichtung von 
90 MK. liegt das Wachstum für registrierte fünf Stunden andauernd be- 
trächtlich unter dem Dunkelwert. Srerr, der unter ähnlichen Beleuch- 
tungsverhältnissen gearbeitet hat, stellte in dieser Zeit bei Einwirkung 
von 100 MK. deutliche Wachstumsförderung fest! Etwa gleich ange- 
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setzte Versuche zweier Forscher zeitigten also diametral entgegenge- 
setzte Ergebnisse! Diese Differenzen haben in der Literatur die ihrer 
Wichtigkeit entsprechende Beachtung bis jetzt noch nicht gefunden. Es 
leuchtet ja ohne weiteres ein, daB so verschiedene Befunde zu ausge- 


sprochen gegensätzlichen Anschauungen über das Wesen des Photo- 
tropismus führen muBten. 


Die bisher ausfiihrlichste Arbeit über unseren Gegenstand stammt von 
VAN DiLLEWIsN 1927 (24). Verfasser unterscheidet zwei Arten von Licht- 
wachstumsreaktionen. Geringe Intensitäten weißen Lichtes rufen eine 
Reaktion hervor, deren erste Wachstumsdepression langsam und all- 
mählich heranwächst und erst nach etwa 1!/, Stunden einen Minimal- 
wert erreicht: langwellige oder lange Reaktion. Schon Voer erhielt sie in 
seinen Versuchen, sah sie aber nicht als Lichtwachstumsreaktion an. 

Höhere Intensitäten rufen die bekannte wellenförmige Reaktion her- 
vor. Die Depression erreicht schon nach etwa 30 Minuten ein Wachs- 
tumsminimum: kurzwellige oder kurze Reaktion. Das Minimum ist von 
kurzer Dauer, es folgt sofort die Antireaktion. 

Mit Hilfe der beiden beschriebenen Reaktionen läßt sich nun der 
Reaktionserfolg bei einseitiger Reizung je nach der einwirkenden Inten- 
sität in bestechende Übereinstimmung bringen. 

1. Einseitige Einwirkung geringer Lichtmengen bewirkt an Vorder- 
und Hinterflanke lange Reaktionen. Infolge der höheren vorderseitig 
einwirkenden Intensität fällt dort die Depression größer aus (tiefer- 
liegendes Minimum!) als auf der Hinterseite, deren Wachstumsüberschuß 
gegenüber der Vorderseite sich in einer positiven Krümmung äußert: 
erste positive Reaktion. 

2. Auch bei Bestrahlung mit hohen Intensitäten zeigen Vorder- und 
Hinterflanke gleichartige, allerdings kurze Reaktionen. Da auch hier die 
zur größeren Lichtmenge gehörige Reaktion die größere Gesamtdepres- 
sion hervorruft, erfolgt wieder eine positive Krümmung: zweite positive 
Reaktion. 

3. Gewisse mittlere Intensitäten bewirken vorderseitig eine kurze, auf 
der Hinterseite eine lange Reaktion. Da die lange Reaktion eine be- 
trächtlichere Gesamtverzögerung darstellt, entsteht eine negative 
Krümmung: negative Reaktion. 

In der Geschichte des Phototropismus ist die Erklärung der nega- 
tiven Krümmung stets das Kriterium für die Bewertung einer Theorie ge- 
wesen. Es bedeutet eine starke Stütze für die BLaauwsche Theorie, daß sie 
die negativen Krümmungen augenfällig erklären kann. Sogar die Einzel- 
heiten der Reaktion, wie etwa die kurze positive Phase am Anfang, 
werden uns ohne weiteres verständlich, ebenso das oft beobachtete 
spätere Zurückgehen der Reaktion. 
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Es sei noch darauf hingewiesen, daß die Keimlinge van DILLEWIJNs 
durch Belichtung eine Verzögerung des Gesamtwachstums erfuhren. 
Seine Ergebnisse stimmen in dieser Hinsicht im Gegensatz zu Voer und 
SIERP mit KONINGSBERGERs Befunden überein. 

Um zusammenzufassen: Nicht nur die Ansichten, sondern auch die 
Versuchsergebnisse der Untersucher weichen beträchtlich voneinander ab. 
Voer und Srerp konstatierten Wachstumsförderung im Licht. Ihnen 
schließen sich Pısek und BEYER an, die nur unwesentliche Veränderungen 
der Wachstumsgeschwindigkeit registrierten. KONINGSBERGER und 
VAN DILLEWIJN dagegen fanden “ausgesprochene Wachstumshemmung. 

Im Hinblick auf die kritischen Arbeiten der letzten Zeit erschien es mir 
wertvoll, den Ursachen dieser Diskrepanzen nachzuspüren. 


Dunkelversuche. 

Vor Beginn der Hauptversuche war es zunächst nötig, sich über das 
Dunkelwachstum der Keimlinge Klarheit zu verschaffen. Die Gra- 
mineen-Koleoptile zeigt bekanntlich einen Verlauf des Wachstums, den 
man als große Periode bezeichnet. Da Wachstumsmessungen in fast allen 
Fällen an Keimlingen vorgenommen wurden, die sich im ansteigenden 
Ast bzw. Maximum der großen Periode befanden, verwendete ich eben- 
solche, d. h. ich führte meine Versuche aus, wenn die Koleoptilen eine 
Länge von etwa 1,5—2,0 cm über dem Erdboden erreicht hatten, längere 
oder kürzere wurden nur in Ausnahmefällen verwendet. Sehr wichtig 
war es nun, die Neigung des verwendeten Periodenastes festzustellen. 
Leider gehen die Literaturangaben auch über diesen Punkt auseinander. 
Voet fand bei seinen Pflanzen einen. Wachstumsanstieg bis zu einer 
Keimlingslänge von 30—43,3 mm Länge. Dabei wurde das Wachstum 
stündlich um etwa 10% beschleunigt. 

Srerps Ergebnisse sind wegen des allzu differierenden Wachstums 
seiner Keimlinge leider vieldeutig. Zeigen doch in Tabelle 3, S. 657 (1918) 
fast sämtliche Pflanzen, die unter einer ständigen Beleuchtung von 
schwachem roten Licht standen, bei Registrierungsintervallen von 
1—2 Stunden Rückgänge des Wachstums bis über 50%, dann wieder 
plötzliche Anstiege von ähnlicher Höhe. Es erscheint überhaupt fraglich, 
ob man in der Lage ist, mit Material von derart schwankendem Wachs- 
tumsverlauf, wie ihn Sierps Pflanzen aufwiesen, brauchbare Wachstums- 
kurven zu gewinnen. Fräulein ZOLLIKOFER (65) bestimmte die stünd- 
liche Wachstumszunahme mit 5% im Durchschnitt. KONINGSBERGER 
fand dagegen eine wesentlich schnellere Wachstumszunahme. Die Keim- 
linge verdoppelten ihr Wachstum in ungefähr 5 Stunden, was einer etwa 
20%igen Wachstumssteigerung in der Stunde entspricht. 

Noch ein zweiter Punkt mußte vor Versuchsbeginn berücksichtigt 
werden: Übereinstimmend wird von allen Forschern über das Auftreten 
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individueller Schwankungen des Wachstums berichtet, iiber deren Ur- 
sachen man sich noch nicht einig ist. Sind diese Schwankungen sehr groß, 
so ist das betreffende Material für physiologische Zwecke wertlos. Da 
diese Störungen auch bei meinen Pflanzen auftraten, und ich als ihre Ur- 
sache irgendwelche Hemmungen bei der Wasseraufnahme in der Erde 
vermutete, kam ich auf den Gedanken, ähnlich wie es SIERP und neuer- 
dings WENT jun. getan haben, die Keimlinge in Wasser zu ziehen. Da im 
Endosperm genügend Nährstoffe gespeichert sind, verzichtete ich, wie 
Went, auf eine Nährlösung. Die üblichen Präparatengläschen wurden 
mittels eines quer zur Bohrung auf 1 cm Dicke zurechtgeschnittenen 

verschlossen. Die Bohrung war so gewählt (3 mm), daß 
die gequollenen Früchte sich leicht einschieben ließen und ohne weiteren 
Halt darin festsaßen. Zum Teil wurden Stopfen mit doppelter Bohrung 
verwendet, um Luftzutritt zu ermöglichen. Es zeigte sich aber, daß in 
dieser Kultur die Keimlinge nur etwa die Hälfte der Wachstumsge- 
schwindigkeit von Erdkeimlingen erreichten und auch die Wurzeln 
schlecht entwickelt waren. Da letzteres auf Luftmangel im Wasser zu- 
rückzuführen sein konnte, änderte ich die Aufzuchtmethode dahin ab, 
daß ich die Gläschen mit nur wenig Wasser und einem Streifen Fließ- 
papier beschickte, der bis an die ersten Wurzeln reichte. Jetzt war das 
Wachstum der Pflanzen ungefähr dem der in Erde gezogenen gleich, und 
die Wurzeln bildeten sich sehr kräftig aus. Da aber die Wachstums- 
schwankungen, die ich auszuschalten gesucht hatte, in gleicher Stärke 
auftraten, kam ich wieder zur Erdekultur zurück. 

Es darf nicht verschwiegen werden, daß auch manchmal Keimlinge 
beobachtet wurden, deren Wachstumsschwankungen von Anfang an aus 
unbekannter Ursache viel stärker als üblich ausfielen. Solche Störungen 
werden ebenfalls von allen Untersuchern erwähnt und von van DILLEWIJN 
zum Teil auf Nutationen zurückgeführt. — Außer diesen scheinbaren, 
durch Spitzenkriimmungen und Nutationen vorgetäuschten Wachstums- 
schwankungen gibt es aber auch noch wirkliche, deren Ursache nach 
Srerp in Erschütterungen der Pflanze vor der Beobachtung zu suchen ist. 
Ich arbeitete nie mit Pflanzen, deren Wachstum sich nicht mindestens 
während 30—60 Minuten vor Beginn der Reizung hinreichend gleich- 
mäßig erwiesen hätte; über den bei dieser Auswahl anzuwendenden 
Maßstab (Bezugsgröße) komme ich bei der Besprechung der nun hier mit- 
geteilten Dunkelversuche zurück (Tabelle 1). 

Sämtliche angegebenen Werte sind Prozente des Dunkelwachstums, 
in den Lichtversuchen wurde in der Regel der letzte Wert vor der Be- 
lichtung = 100 gesetzt. Es kann nicht zweifelhaft sein, daß die Wachs- 
tumsverzögerung einer belichteten Pflanze von geringer Wachstums- 
geschwindigkeit kleiner ausfällt als bei einer schnellwüchsigen. Auch 
Beyer kommt auf Grund seiner Versuche zu diesem Ergebnis. Diır- 
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Tabelle 1. Dunkelwachstum. Temperatur = 22,5°. 





























Mittel- 

Nr. Di D2 Ds D4 DS D6 D7 Ds De D10 wert 
100 |100 |100 |100 | 100 | 100 | 106 | 100 | 104 |100 | 101 
100 | 97 |100 |100 | 97 | 100 | 106 | 100 | 100 |104 | 100 
100 |103 |100 |100 | 92 | 97 | 100 | 92 | 100 |108 | 99 
113 |106 |108 |109 | 100 | 97 | 94 | 88 | 96 |104 | 102 
100 |106 |117 |100 | 94 | 103 | 94 | 100 | 104 |104 | 102 
60 |107 |103 |108 |109 | 97 | 100 | 91 | 100 | 100 Ins | 103 
87 | 97 |100 |109 | 97 | 100 | 91 | 96 | 100 |104 | 98 

87 |103 |100 |109 | 94 | 91 | 94 | 100 | 92 |104 | 98 

113 |103 |100 |109 | 100 | 97 | 100 | 100 | 96 |104 | 102 
100 |103 |100 |109 | 111 | 89 | 100 | 104 | 92 | 92 | 100 
107 | 97 |108 |109 | 117 | 100 | 100 | 108 | 100 |100 | 105 
120 | 93 | 103 |108 |109 |(111 | (80 |q@oo | 100 | 96 | 85 | 99 
107 | 106 111 | so | 100 | 96 | 100 |100 | 100 
107 | 94 111 | 80 | 100 | 112 | 92 | 97 | 99 
100 | 84 111 | so | 100 | 108 | 96 | 89 | 97 
100 | 90 111 | so | 100 | 100 | 96 | 81 | 96 

93 | 84 111 | 80 | 100 | 104 | 96 | 89 | 96 
180 | 87 111) | 80) | 100) | 112 85 | 98 
a |100,0| 98,81104 |106 | 104 | 91,3] 98,7] 101 | 98 | 985] 997 
b 12| 21] 13] 16] 20! 20! 2 251 2,5) 20 
e |150 |155 |120 |110 | 180 | 175 170 | 250 | 240 260 | 178 





























Spalte a: Durchschnitt fiir 10 Minuten. 
»  b: Anfangslänge der Koleoptile über der Erde. 
»  ¢: Anfangswachstum in Mikron für 10 Minuten. 


LEWIJNs Verfahren in diesem Punkte dürfte deswegen nicht ganz ein- 
wandfrei sein. Aus Tabelle 1 geht hervor, daB sich die Zuwachsgeschwin- 
digkeit meiner Keimlinge ungefähr auf gleicher Hôhe hielt, d. h. in 
graphischer Darstellung wiirde die Linie des Zuwachses der Abszisse 
parallel verlaufen. Von den 10 Keimlingen zeigt nur einer (D 6) gegen 
Ende der Versuchszeit, von der allerdings nur Durchschnittswerte aus 
groBen Zeitintervallen vorliegen, ein deutliches Absinken der Wachs- 
tumsintensität. Es kam mir bei diesen Registrierungen vor allem noch 
darauf an, Werte für die Größe der individuellen Schwankungen zu er- 
halten. Wie aus den angegebenen Zahlen hervorgeht, betrugen die Ab- 
weichungen vom Mittelwert in der Regel weniger als + 10%. Bei den 
eigentlichen Versuchen verwendete ich daher nur Keimlinge, deren Wachs- 
tum während der Dunkelbeobachtung höchstens Schwankungen von 
+ 10% aufwies. Die gleiche Variationsbreite mußte dann für die Wachs- 
tumsänderungen angenommen werden, d. h. es konnten Wachstums- 
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änderungen als Lichtreaktionen nur angesehen werden, wenn sie diese 
20% -Zonedeutlich über- oder unterschritten, das ist aber bei den im fol- 
genden mitgeteilten Versuchen stets sehr deutlich der Fall. Spalte b und c 
geben bei Vergleichung ein Bild von der starken Inkongruenz der Wachs- 
tumsintensitäten mit der Länge der Koleoptile. 

Ich habe meine Wachstumsversuche sämtlich mit Dauerbelichtung 
ausgeführt und zwar aus folgenden Gründen: 

1. Vorversuche lehrten, daB sich die von mir verwendeten Spektral- 
bezirke zum Teil bei antagonistischer Belichtung kompensieren lieBen. 
Diese Versuche wurden später auf breiterer Basis durchgefiihrt und sind 
im II. Teile der Arbeit beschrieben. Da diese Versuche mit Dauerbe- 
lichtung ausgeführt wurden, mußten die Wachstumsmessungen unter 
denselben Bedingungen erfolgen, um die Resultate miteinander ver- 
gleichen zu können. 

2. Im Interesse der Sicherheit der Ergebnisse lag mir daran, die Varia- 
tionszone möglichst deutlich zu überschreiten. Nach KONINGSBERGERS 
Versuchen waren von vornherein sehr flache und ausgedehnte De- 
pressionen zu erwarten, die bei niedriger Lichtmenge so schwach hätten 
ausfallen können, daß sie leicht zu übersehen waren oder durch Unregel- 
mäßigkeiten des Wachstums überdeckt werden konnten. Da es anderer- 
seits sehr viel Mühe gemacht hätte, die für meine Zwecke optimale Licht- 
menge zu finden, und außerdem aus KONINGSBERGERS Arbeiten bekannt 
ist, daß eine Überschreitung dieser optimalen Lichtmenge die Reaktion 
nicht mehr beeinflußt, war es das Gegebene, mit Dauerreizung zu 
arbeiten. 

3. Bekanntlich ruft die nach Darbietung einer bestimmten Licht- 
menge folgende Verdunkelung eine eigene Reaktion hervor. Um den nor- 
malen Ablauf der Lichtwachstumsreaktion nicht zu beeinflussen, emp- 
fahl sich Dauerbelichtung für die ganze Versuchszeit. 

4. In letzter Zeit ist versucht worden, die Unrichtigkeit der BLaauw- 
schen Theorie nachzuweisen. Da hierbei mit Dauerbelichtung gearbeitet 
wurde, war es von Interesse, auch den Einfluß dauernd gebotenen zer- 
legten Lichtes zu untersuchen. 

Allerdings hat das Arbeiten mit Dauerbelichtung auch einen großen 
Nachteil: es muß mit einer Erhöhung der Temperatur des Versuchs- 
raumes gerechnet werden. Das ist ja nun an und für sich bei Verwendung 
von Glühlampen, die im Versuchsraum brennen, stets, auch bei Anwen- 
dung nur geringer Lichtmengen, der Fall. Trotzdem findet man in der 
Literatur verhältnismäßig selten Angaben über Temperatursteigerung 
infolge von Belichtung. Das mag daran liegen, daß tatsächlich in vielen 
Fällen, besonders in großen und hohen Versuchsräumen, keine Erhöhung 
der Temperatur gemessen worden ist. Man hat aber auch die Wärme- 
schwankungen innerhalb gewisser Grenzen für unwesentlich gehalten und 
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ihnen deswegen keine besondere Beachtung geschenkt. Voer hat sich 
ausführlicher mit der Bedeutung des Temperaturwechsels auf das Wachs- 
tum beschäftigt. Von Interesse für uns ist nun ein Versuch, wo er die 
Wirkung einer etwa 15minutigen Erhöhung der Temperatur um 1° C be- 
schreibt. Erst 70 Minuten nach Einsetzen der Erwärmung „begann eine 
Steigerung der Zuwachsgrößen von 51 auf 66 y, doch blieben diese auch 
nach Beendigung des Versuches noch drei Stunden lang auf einem mitt- 
leren Werte von 63 4, so daß die Zunahme der Wachstumsgeschwindig- 
keit wohl in der großen Periode ihren Grund hat. Keinesfalls machen sich 
auf geringe Temperatursteigerungen hin so tiefgreifende und charakte- 
ristische Veränderungen geltend, wie sie bei plötzlicher Belichtung stets 
festgestellt werden konnten“. 

Bei meinen Lichtversuchen stieg die Temperatur im Versuchsraum 
während der etwa 4stündigen Versuchsdauer allmählich und gleichmäßig 
um etwa 1,0° C. Die relative Luftfeuchtigkeit wurde dadurch nicht 
merkbar herabgesetzt. Also stimmten die Bedingungen nicht mit denen 
der Dunkelversuche der Tabelle 1 überein. 

Ich hielt es deshalb für nötig, den Einfluß dieser Temperatursteige- 
rung auf Dunkelkeimlinge zu verfolgen. Das Wachstum wurde im Ver- 
suchsraum, wo gleichzeitig 1 oder 2 Versuche in Gang waren, unter einem 
mit Karton und schwarzem Tuch lichtdicht gemachten Verschlag, der auf 
einem Tisch befestigt war, registriert. Die Temperatur schwankte im 
Laufe der Versuchsmonate zwischen 20 und 24° C, war jedoch während 
eines Versuches innerhalb 1,00 C konstant. Die Luftfeuchtigkeit bewegte 
sich zwischen 65 und 72% und betrug zumeist 68%. Veränderungen wäh- 
rend des Versuches wurden, wie schon bemerkt, nicht angezeigt. Tabelle 2 
(S. 684) bringt die Ergebnisse dieser Versuche. 

Alle Pflanzen mit einer Ausnahme (D 14) zeigen einen deutlichen An- 
stieg des Wachstums, der nach 4 Stunden zu dem beträchtlichen Über- 
schuß von 21% (Mittelwert) des Gesamtzuwachses gegenüber konstant 
bleibender Wachstumsgeschwindigkeit führt. Die Wachstumsschwan- 
kungen sind nur unwesentlich größer als die der Keimlinge der Tabelle 1. 
Die Koleoptilen verhalten sich also im Hinblick auf den von anderen 
Autoren festgestellten Wachstumsanstieg der großen Periode durchaus 
normal. Wie erklärt sich aber das abweichende Verhalten der in Tabelle 1 
aufgeführten Pflanzen, die kaum eine Andeutung der großen Periode er- 
kennen lassen? Es erscheint unglaubhaft, anzunehmen, daß sich sämt- 
liche Koleoptilen bereits im Maximum ihres Wachstums befanden, wenn- 
gleich die Länge von einigen es durchaus möglich erscheinen läßt. In- 
teressant ist, daß auch die Dunkelregistrierungen van DiLLEWwisNs in den 
meisten Fällen keine deutliche Beschleunigung des Wachstums erkennen 
lassen. Jedenfalls glaube ich, den Wachstumsanstieg der Keimlinge in 
Tabelle 2 wenigstens zum Teil auf den Temperaturanstieg im Zimmer zu- 
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Tabelle 2. Dunkelwachstum unter Temperaturerhöhung um etwa 1° C. 
































Verhältnisse zuriick. 

















Nr. pu Diz D18 Di4 D15 D16 Mittelwert 
100 | 100 100 100 100 100 100 
108 91 88 107 110 100 101 
100 86 96 117 113 100 102 
108 88 100 119 113 115 107 
117 100 117 112 116 115 113 
60’ | 125 112 125 102 123 100 115 
108 124 117 110 126 121 118 
117 103 117 112 129 121 117 
125 115 142 105 132 109 121 
108 124 117 110 135 103 116 
125 116 142 105 126 109 120 
120 | 117 120 142 105 129 124 123 
125 126 125 105 135 124 123 
134 123 125 105 132 115 122 
134 132 142 100 135 127 128 
142 132 150 105 135 134 133 
134 118 142 105 142 134 129 
180’ | 134 130 166 98 152 121 134 
142 132 158 98 145 115 132 
150 132 142 110 145 121 133 
134 136 105 142 127 129 
150 123 110 148 127 132 
150 (118 110 145 127 130 
240 | 150 118) 119 118 126 
a 126,4 1166 | 127,7 | 1073 | 1312 117,0 | 121,0 
b 15 15 1,0 1,4 1,5 1,8 1,5 
e 120 170 120 210 155 165 157 


rückführen zu müssen!. Ich komme später noch ausführlicher auf diese 


Die Feststellung des Grades der durch die große Periode bzw. Tem- 
peraturerhöhung verursachten Wachstumssteigerung erscheint mir sehr 


ı Daß tatsächlich auch bei meinen Pflanzen die große Periode in Erschei- 
nung tritt, geht eindeutig aus der größeren Wachstumsgeschwindigkeit mittlerer 
Keimlinge gegenüber kurzen und sehr langen hervor. Folgende Zusammenstel- 
lung von 70 Pflanzen verdeutlicht das: 





Anzahl der Pflanzen 


18 


37 


10 


5 





Mittlere Lange. ......... 
Wachstumsgeschwindigk. in # pro 10’ 





1,3 cm 
100—160 





1,85 cm 
165—220 





2,4 cm 
225—280 





3,4 cm 
100—160 
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wichtig für die Beurteilung der Bryzrschen Angriffe auf die BLaauwsche 
Theorie, vor allem deswegen, weil Verfasser auch einen Temperaturan- 
stieg während des Versuchs zu verzeichnen hatte. BEYER arbeitete mit 
Pflanzen von verhältnismäßig geringer Wachstumsintensität (etwa 80 u 
pro 10 Minuten). Wahrscheinlich haben sich die Koleoptilen erst am An- 
fang der großen Periode befunden, wo, etwa geradlinige Zuwachssteige- 
rung angenommen, infolge der an und für sich geringen Zuwachsbeträge 
das Wachstum prozentual sehr stark beschleunigt wird. BEYER ,,veran- 
schlagt‘‘ nun die Zuwachssteigerung innerhalb der großen Periode mit 
10% für 2 Stunden. In Tabelle la, S. 483, wo für die Wachstumsbe- 
schleunigung nicht 10% vom Gesamtwachstum während 2 Stunden, son- 
dern nur von einem Beobachtungsintervall (30 Minuten) in Rechnung ge- 
setzt werden, stellt Verfasser fest, daß auch der Einfluß der großen 
Periode sein Ergebnis nicht wesentlich verändern könne! In der Folge 
wird dann der Wachstumsanstieg überhaupt nicht mehr in Rechnung ge- 
zogen. 

Ein derartiges Verfahren muß schwere Bedenken auslösen. Quanti- 
tativ angelegte Versuche, wie die BEYERs, entbehren des Fundaments, so- 
fern der Wachstumsanstieg der verwendeten Keimlinge nicht mit hin- 

_reichender Genauigkeit bestimmt wird. Schätzungen und ,,Veranschla- 
gungen‘‘ können zu falschen Resultaten führen. Setzt man z. B. für 
Beyers Keimlinge etwa die Beschleunigung derjenigen Konmss- 
BERGERS an, so lassen sich beträchtliche Differenzen zwischen Licht- und 
Dunkelkeimlingen errechnen. Schon aus diesem Grunde muß man den 
Bryerschen Studien die strenge Beweiskraft absprechen. 

Nachdem wir nun über das Dunkelwachstum der Keimlinge für un- 
seren Zweck hinreichend genau orientiert sind, können wir dazu über- 
gehen, die Reaktionen der Pflanze auf Belichtung zu verfolgen. Wir 
mußten beim Studium der vorliegenden Literatur die Feststellung 
machen, daß die Angaben der einzelnen Untersucher in grundlegenden 
Dingen, wohl zum großen Teil infolge der sehr verschiedenartigen Ver- 
suchsbedingungen, sehr weit auseinandergehen. Auffällig ist ferner, daß 
auch die Kurven gleicher Versuche ein und desselben Forschers häufig 
stark differieren. Es ist deswegen nicht angängig, aus Einzelversuchen 
irgendwelche allgemeingültigen Schlüsse zu ziehen. Lediglich Durch- 
schnittswerte einer Anzahl gleicher Versuche sind von Bedeutung. 

Es war ursprünglich geplant, die Wirksamkeit jeder Qualität für 
verschiedene Intensitäten festzustellen. Aus den oben erwähnten Grün- 
den entschloß ich mich jedoch, die Untersuchungen auf wenige Inten- 
sitäten zu beschränken, die Befunde aber durch zahlreichere Versuche 
möglichst sicher zu belegen. 
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Versuchsreihe A. 
A. Versuche mit mittleren Intensitäten. 

Die Methodik dieser Versuche ist anfangs mitgeteilt worden. Die Er- 
gebnisse für jede Qualität sind in zwei Tabellen zusammengefaBt. Die 
Haupttabelle bringt, wie die vorhergehenden Tabellen, in den Längs- 
spalten die Einzelversuche, die Spalte rechts gibt die Mittelwerte an. 
Alle Angaben sind in Prozenten des letzten Dunkelwertes, in einigen 
Fällen des Mittelwertes der der Belichtung vorausgehenden Werte ge- 
macht. In allen Tabellen sind nur die letzten drei Dunkelwachstums- 
werte verzeichnet. Die Zahlen geben den Zuwachs fiir je 10 Minuten an. 
Querspalte a bringt fiir die Lichtversuche nur das durchschnittliche 
10-Minutenwachstum der Mittelwerte (letzte Kolumne), es läßt sich 
daraus mit Berücksichtigung des Durchschnittes von Spalte c die Ge- 
samtdepression für die Versuchszeit berechnen, also das Stück, um das der 
belichtete Keimling im Wachstum hinter dem Dunkelkeimling zurück- 
bleibt, was im Hinblick auf Beyers Ergebnisse sehr wichtig ist. 


1. Wachstum im blauen Licht, J = 99,0. 


Aus der Betrachtung der Tabelle 3 ergibt sich sofort, daß wir es hier 
mit einer ausgesprochen kurzen, also wellenförmigen Reaktion zu tun 
haben. Die Minima sind durch Schrägstellung, die Maxima durch Fett- 
druck der Zahlen hervorgehoben. In der Regel ist der Minimalwert in 
30 Minuten nach Beginn der Belichtung erreicht. Das Wachstum geht im 
Mittel um 38% zurück, ein sehr markanter, deutlicher Abfall. 20 Minuten 
später ist in den meisten Fällen das Maximum erreicht, das Wachstum 
steigt um ein geringes über 100%. Zeigte der Wachstumsverlauf bis jetzt 
in allen Kurven eine bemerkenswerte Übereinstimmung, so individuell 
verschieden ist er weiterhin. Während Versuche B3, B4 und B5 von 
nun an ein Wachstum von etwa 100% zeigen, fällt in den übrigen Ver- 
suchen der Zuwachs allmählich bis auf 44%. Die gleiche Erscheinung ist 
auch in den übrigen Tabellen zu finden. In anderen Arbeiten läßt sich 
Ähnliches nachweisen. In den weiteren Versuchen traten diese Unter- 
schiede nur ausnahmsweise zutage. Ich habe für diese auffallenden Ab- 
weichungen noch keine stichhaltige Erklärung gefunden, weise aber des- 
wegen besonders daraufhin hin, weil sie dann sehr wichtig sind, wenn man 
den Gesamtzuwachs eines Keimlings bestimmt. Es ist einleuchtend, daß 
die Wachstumsverzögerung des ersten Minimums bei starkem späteren 
Wachstumsabfall bedeutungslos wird. Bei Bryers Keimlingen scheint 
nun aus irgendwelchen Gründen dieser Abfall im Gegensatz zu meinen 
Versuchen nie oder nur selten eingetreten zu sein. So bekam BEYER in 
seinen Versuchen keine wesentliche Verringerung des Gesamtzuwachses, 
die bei mir die Regel war. Da hier Diskrepanz der V ersuchsresultate vor 
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Tabell 3. Wachstum in blauem Licht; J = 99,0. 







































































Nr. B1 B2 B3 B4 B5 B6 B7 Bs | Mittelwert 
Dunkel 93 104 100 | 102 94 | 100 98 94 98 
” 93 104 100 | 102 94 96 101 98 99 
30’ 100 92 100 88 | 100 | 104 101 100 98 
Licht! 114 98 100 83 106 74 101 100 97 
- 114 74 88 88 100 83 79 86 89 
os 43 75 77 83 76 65 55 53 66 | 
” 93 98 112 65 94 74 69 49 82 | 
a. 129 86 | 112 93 | 106 90 | 115 89 | 
60’ 107 92 100 | 130 88 96 77 94 98 ) 
à 86 | 74 | 94 | 120 | 106 60 | 73 | 89 (78) ) 
uM 75 80 | lll 112 57 63 61 80 (64) | 
s 69 |100 | so |112 | 6 | 66 | 55 | 79 (64) | 
à 64 |106 | 93 |106 | 70 | 69 | 55 | 80 (65) 
ie 64 118 107 118 56 66 57 84 (61) 
120 64 112 93 118 57 63 84 (61) 
- 58 112 | 48 | 71 72 (59) 
” 52 106 43 60 65 (52) 
” 52 43 66 54 
„ 52 43 55 50 
” 52 43 41 48 
180’ 46 43 42 44 
a 75 (68) 
b 1,2 2,3 2,0 17 1,8 2,8 2,0 1,6 1,9 
c 140 170 170 100 170 230 180 245 | 176 
liegt, ist es nötig, erst yy 0 3060 30 10 150Mm 180 
diese Unterschiede zu er- | 
klären, bevor man seine “ 
Ergebnisse als Unterlage 301 \ 4 
theoretischer Erwägun- \ 
gen verwenden kann. ar \ 2 
In Tabelle 4 sind die | \ 4 
Kardinalpunkte der be- a EEE 
60!- ~ 4 
sprochenen Versuche zu- > 
sammengestellt. 50- 4 
Die Gesamtkurve a + ' L 
(Durchschnitt) der acht pp. 3. Wachstum in blauem Licht; J=99,0. --- von 60—150 
Versuche gibt Abb. 3 ohne B3—5. 


wieder. Die Kardinalpunkte haben etwas von ihrer extremen Lage ver- 
loren. Das Maximum tritt 30 Minuten nach dem Minimum ein. Die 
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Tabelle 4. Kardinalpunkte für Blau; J — 99,0. 






































Nr. Bi f me | Bs | Be | Bs | Bo | Bz | ne | er 
= ( Größe in 
ä % 43 | 70 | 77 | 65 | 76| 65 | 55 | 45 | 62 
5 Ei t itt 
= nach 30 | 25 | 30 | 40 | 30 | 40 | 30 | 35° | 32,5 
a ( Größe in 
8) % 129 | 98 | 112 | 130 | 106 | 96 | 90 | 115 | 109,5 
3 | Eintritt 
a nach 50’ 50’ 45’ 60’ 50’ 65’ 50' 50’ | 52,5’ 


flache Erhebung der Kurve nach 120 Minuten wird von den Keimlingen 
B 3—5 hervorgerufen, ist also nicht typisch !. 


2. Wachstum in blaugrünem Licht, J = 193,0. 

Aus den BLaauwschen Untersuchungen über die phototropische 
Empfindlichkeit geht hervor, daß die verwendeten Blau- und Blaugrün- 
filter die Zone großer Empfindlichkeit umfassen. Es konnte danach ver- 

0 30 2 150 Min. 100 MUtet werden, daB die 
ui of AG me EES Reaktionen beider Be- 
20 zirke ähnlich ausfallen 
würden, falls Beziehun - 
gen zwischenLichtkrüm- 


80+ + mung und Lichtwachs- 
tum bestehen. Tatsäch- 











90 7 














r \ lich ruft blaugrüne Be- 
60 7 lichtungdiegleichen kur- 
50 1 N 1 L zen Reaktionen hervor 

Abb. 4. Wachstum in blaugrünem Licht, J/ = 193,0. wie Blau (Tabellen 5, 6, 


Abb. 4). Einziger Unter- 
schied ist, daB das Kurvenbild etwas weniger schroff verläuft. Das Mini- 
mum liegt wieder übereinstimmend bei 30 Minuten, fiihrt allerdings nicht 
so tief, wie das der Blauversuche: 67,5 gegen 62% . Ebenso liegt das Maxi- 
mum näher an der 100% -Linie als das für Blau, 104 gegen 109,5%. Wei- 
terhin ist der Zeitraum zwischen beiden Kardinalpunkten im Durch- 
schnitt um 7,5 Minuten verkiirzt, der Maximalwert wurde in den meisten 
Fallen unmittelbar auf den Minimalwert folgend abgelesen. Ebenso wie 
bei Blau fallt das Wachstum nach Ablauf der eigentlichen Reaktion in 
fast allen Fallen ab, erreicht aber nicht die Tiefe von Blau: 63 gegen 44%. 


1 Die langgestrichelte Kurve von 90—150 Minuten zeigt den Wachstums- 
verlauf ohne Berücksichtigung der Versuche B 3—5. 
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Tabelle 5. Wachstum in blaugriinem Licht; J = 193,0. 











Nr. | Bei | Bg2 | Bes | Bes | Bus | Bee | Be7 | Bes | Beo | Bet0 | Beit v4 
Luukel!100 | 98 | 94 |100 | 100 99 97 99 95 94 | 105 99 
z 96 | 96 | 87 | 91 |100 99 |105 |104 }|100 99 |102 98 
30’ {100 |100 !100 | 96 |100 | 102 97 99 93 | 109 92 99 
Licht! j103 | 91 j111 1113 |108 | 102 | 100 | 104 93 |109 | 112 104 


» | 74 | 74 | 80 1113 |103 | 79 | 95 | sa | 85 | 89 | 98 | 89 
~ 60 | 70 | 52 | 70 | 94 | 65 | 70 | 74 | 69 | 66 | 85 | 70 
» 128 | 78 |78 | 78 | 61 | 86 |185 |109 |104 | 86 | 126 88 











” 91 | 78 | 74 | 87 | 94 | 65 |100 |124 | 85 | 84 |183 92 
60 | 74 | 74 | 67 | 78 | 94 | 58 | 89 |104 | 82 | 74 |115 83 
> 66 | 67 | 67 | 69 | 56 | 65 | 84 |109 | 93 | 70 | 106 77 
à 66 | 67 | 61 | 61 | 50 | 52 | 79 |109 | 72 | 70 |109 72 
à 46 | 7 63 | 78 | 58 | 40 | 75 |119 | 69 | 76 |102 72 
Fr 46 | 70 | 63 | 78 | 69 | 30 | 79 |109 | 56 | 64 |115 71 
= 49 | 54 | 67 | 69 | 58 | 73 119 | 56 | 57 | 98 70 
120’ 56 | 69 | 69 | 58 | 105 89 | 56 | 62 | 92 73 
Z 56 | 65 | 78 | 56 | 118 52 | 54 | 85 71 
“ 54 | 54 | 82 | 50 | 112 39 | 49 | 95 67 
” 61 | 78 50 | 92 49 | 62 | 85 68 
„ 54 | 74 99 54 | 66 | 92 73 
PB 56 | 89 58 64 | 92 72 
180’ 56 | 65 58 72 63 
a 76,5 




















b 1,2) 1,6, 1,7] 1,6 1,2] 1,4] 11] 20 1,2] 1,3] 12] 1,4 


























e 1170 |210 [215 110 | 150 150 |200 |200 |180 | 200 [150 176 


Tabelle 6. Kardinalpunkte für Blaugrün; J = 19,0. 


















































Nr. Bg1 | Bg2 | Bg3 | Bg4 | Be5 | Bg6 | Bg7 | Bgs | Bo | Bg10| Bg11 pe 
Größe in 
| % | 60| 70| 52| 70| 61 | 65 | 70 | 74 | 69 | 66 | 85) 67,5 
Imi- : 
wat Eintritt 
nach | 30’| 30’ | 30° | 30° | 40’| 30 | 30° | 30° | 30° | 30’| 30] 31 
Größe in 
an % 1123| 80 | 78 | 87 | 100] 86 | 135 | 124] 104| 90 | 133] 104 
on Eintritt al 
nach | 40| 45’ } 40’| 50’| 55’| 40’| 40’| 50| 40'| 45’ 45! 


Die Gesamtverzégerung ist nur wenig geringer als die von Blau, das hat 
seinen Grund in den Versuchen B 3—5, die den Durchschnitt stark nach 
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oben drücken; zieht man diese Versuche nicht in Betracht, so ist die Ge- 
samtverzögerung von Blaugrün 23,5% gegen 32% von Blau. 


3. Wachstum in gelbgrünem Licht, J — 320,0. 
Die Versuche mit Gelbgrün lieferten ein anderes Resultat (Tabelle 7, 
8, Abb. 5). Nach 30 Minuten ist in den meisten Fällen noch nichts von 


= Wachstumsänderung zu bemerken. Dann jedoch beginnt 
Wachstumsdepression, die im Laufe von 30—50 Minuten, also etwa 


1.1, Stunde nach Beginn der Belichtung, ihren Tiefpunkt erreicht. 
Tabelle 7. Wachstum in gelbgrünem Licht; J = 320,0. 





se | on | om | Ges | om | Ges | Ge | cer | ces | en 





Dunkel 105 86 87 90 105 93 82 100 93 
od 109 86 91 90 88 100 91 100 95 
30’ | 100 | 100 100 100 100 100 100 92 99 


Licht! | 100 | 103 96 92 100 114 106 102 102 
à 100 94 100 94 113 100 103 97 100 
= 91 | 100 96 78 105 93 100 108 97 
= 93 | 100 83 67 113 107 100 108 96 








ei 82 94 59 63 78 93 91 97 82 
60’ 82 81 48 67 87 86 88 86 78 
” 77 69 52 63 87 86 109 92 79 
75 58 59 69 113 100 112 75 83 

m 84 58 59 73 139 100 118 81 89 
2 9 86 52 65 126 129 118 92 95 
J 91 86 56 61 122 114 123 114 96 


120’ 91 116 61 67 122 150 118 119 106 


pe 100 | 117 54 61 117 107 112 119 98 
” 64 | 103 61 59 117 93 120 113 91 
PA 82 92 50 59 113 93 126 113 91 











ta 68 94 39 57 113 93 118 113 87 

a 91 84 43 90 122 100 118 93 
180’ 91 78 73 122 93 100 93 

a 92 

b 1,3 15 1,2 15 2,2 1,2 1,7 1,6 1,5 











220 | 180 230 180 230 140 170 185 192 























Darauf steigt die Wachstumsintensität wieder an bis zu einem Maximum 
nach weiteren 60—80 Minuten, das 100% in einigen Fällen beträchtlich 
überschreitet. Über den weiteren Wachstumsverlauf kann nichts 
Sicheres gesagt werden, weil die Keimlinge nur bis zu 180 Minuten nach 
Beginn der Belichtung beobachtet wurden. Das Wachstum scheint aber 
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Tabelle 8. Kardinalpunkte fiir Gelbgriin; J = 320,0. 











Nr. Ggi | Ge | Gus | Ges | Ges | Gus | cer | ces | WiC 
1. Mini-; Größe in % | 75 | 58 | 48 | 63 | 78 | 86 | 88 | 75 | 71 
mum | Eintrittnach | 807 | 85 | 60° | 60’ | 50 | 70 | 60 | su | os 
1. Maxi-{ Größe in % |100 |117 | — | — |139 |150 |123 |119 | 125 
mum | Eintrittnach [130 |130 | — | — | 90° | 120 | 110’ | 125 | 118 





























nach Ablauf der Reaktion nicht mehr beträchtlich unter 100% zu sinken, 
wie die Mittelwerte ausweisen. . 

Wir haben es im Falle der Belichtung mit Gelbgrün mit einer ausge- 
sprochen langen Reaktion zu tun. Da sich für diese Qualität trotz Dauer- 
belichtung diese Reak- _. ou 0 MM tai Min. BO 
tion zeigt, kannihrepho- 1 
toblastische Wirksam- “| 7 
keit nur eine sehr geringe 


A 
sein; denn diese Reak- YY 
tion wurde von van Dır- 97 à 
LEWIJN beiweiBem Licht 59! | 


nur bis zu 10 x 80 MKS. 
beobachtet. Hattensich ” 
für Blau und Blaugriin 5 

die KONINGSBERGER- Abb. 5. Wachstum in gelbgrünem Licht, J = 320,0. 
schen Befunde, daß monochromatisches Licht nie wellenförmige Reak- 
tionen hervorrufe, nicht bestätigen lassen, so schien es in diesem Falle 
doch zuzutreffen. Die oben beschriebene Wachstumsänderung wäre dann 
für den gelbgrünen Bezirk charakteristisch. Da jedoch geringe Licht- 
mengen die gleichen Reaktionen zeigen, lag noch die Möglichkeit offen, 
daß trotz der verhältnismäßig starken Intensität der Einfluß dieser Qua- 
lität auf das Wachstum sehr gering ist. Das würde in gutem Einklang 
zu Braauws Theorie stehen, denn BLAAUw selbst hat ja gezeigt, daß 
der tropistische Reizwert von Gelbgrün im Vergleich zu Blau außer- 
ordentlich niedrig ist. Diese Erwägungen veranlaßten mich zu versuchen, 
durch Intensitätssteigerung auch im gelbgrünen Licht eine kurze Reak- 
tion hervorzurufen, worüber S. 698 berichtet wird. 




















Versuchsreihe B. 
B. Versuche mit hohen Intensitäten. 

Vorversuche. Bei dem Arbeiten mit hohen Intensitäten mißglückten 
mir anfangs einige Versuche deswegen, weil die Temperatur am Keimling 
rasch um 6—8° C anstieg. Ich erhöhte deswegen die Temperatur des Ver- 
suchsraumes auf 25,00 C und erreichte dann durch stärkeres Fließen des 
Kühlwassers und sofortiges Öffnen der Türen und des inneren Fensters 











692 F.Bergann: Untersuchungen über Lichtwachstum, Lichtkriimmung 


Temperaturkonstanz am Keimling innerhalb 25—-27° C1. Ich führe aber 
diese Versuche doch an, weil sie interessante Aufschliisse geben iiber das 
Zusammenwirken von Licht und Temperaturerhéhung und deswegen zur 
Beurteilung einiger in der Literatur angeführten Beispiele über Ein- 
wirkung hoher Lichtintensitäten, wobei ebenfalls ein Temperaturanstieg 
beobachtet wurde, wichtig sind. 

a) Weiß ohne CuSO,. Anfangstemperatur 23,0° C. Relative Luft- 
feuchtigkeit 68%, Keimlingslange 2,1 cm, Anfangswachstum 180 u pro 
10 Minuten. 

Anstieg der Temperatur und Absinken der Luftfeuchtigkeit wurden 
während dieses ersten Versuches nicht kontrolliert, sie mégen — aus den 
nächsten Versuchen zu schließen — etwa 6° C und 15% betragen haben. 
Die angeführten Zahlen bedeuten wieder Prozente des mittleren Dunkel- 
wertes, abgelesen wurde auch hier aller 10 Minuten. 


} = Beginn, 4 = Ende der Belichtung. 
122 100 78 xy 150 122 67 39 22 22 28 28 28 28 
28 33 33 39 A 39 39 61 50 22 22 19 19. 


In diesem Versuch strömte das Wasser schon während der Dunkel- 
registrierungen durch die äußeren Cuvetten. Die Kühlwirkung zeigt sich 
sehr auffällig in dem starken Wachstumsabfall während dieser Zeit. So- 
fort nach Beginn der Belichtung beobachten wir einen 50%igen Anstieg, 
ihm folgt ein rasches Abfallen bis auf 22% innerhalb 40 Minuten. Von nun 
an bleibt das Wachstum für Stunden auf fast gleicher Höhe. Da nun für 
den weiteren Wachstumsverlauf keine bemerkenswerten Schwankungen 
mehr zu erwarten waren, wurde jetzt die Beleuchtung abgebrochen. Nach 
30 Minuten zeigte sich eine deutliche Dunkelwachstumsreaktion in einer 
Wachstumssteigerung bis 61%, darauf folgte wieder ein rascher Abstieg 
bis auf etwa 20% (siehe Abb. 6). 

Das gleiche Bild geben zwei weitere Versuche. 

b) Jetzt wurde ein Thermometer so angebracht, daß sich die Kugel in 
1 cm Entfernung vom Keimling befand und voll beleuchtet wurde. 
Keimlingslänge 1,8 cm, An.angswachstum 165 u pro 10 Minuten Tem- 
peratur — 21°, Feuchtigkeit — 80%. 


ı Mit dieser Angabe soll nicht gesagt sein, daß die Temperatur bei jedem 
Einzelversuch um 2° C angestiegen wäre. In den meisten Versuchen war der 
Anstieg geringer, außerdem erhöhte sich die Temperatur langsam und gleich- 
mäßig im Verlauf der ganzen Versuchszeit. 

2 Gemeint ist hier die Luftfeuchtigkeit zu Beginn des Versuches. Sie war im 
Verlaufe der Belichtung nicht konstant zu halten und sank gleich zu Beginn der 
Bestrahlung mit der Temperaturerhöhung etwa um 10%. In den übrigen Versuchen 
dieser Reihe lag sie zwischen 70 und 80% und veränderte sich während des Einzel- 
versuches am Keimling um höchstens 2—3%. Diese Differenz dürfte, wie auch 
aus den Rotversuchen $. 700 hervorgeht, kaum einen störenden Einfluß ausüben. 
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219 21° 210 | 270 270 270 27,59 280 
110 104 86 Y 1% 92 55 43 31 
28° 28,5° 28,59 299 290 
49 49 37 43 49 


c) Zu diesem Versuch wurde ein Keimling von 5,5 cm Länge ver- 
wendet, dessen Primärblatt in der Koleoptilspitze 0,5 em freie Héhlung 
ließ. Anfangswachstum 105 4 pro 10 Minuten, Temperatur = 21°, Feuch- 
tigkeit — 80% 1. 
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Abb. 6. Wachstumsreaktion auf Belichtung unter Temperaturanstieg (vgl. VOGT, 8. 216). 


21° 21° 21° 21° | 25° 24,50 250 
104 104 95 95 y 134 95 57 

26° 26° 27° 26,59 27° 27.59 27,59 27,50 

43 33 24 24 19 19 19 19 


Bemerkenswert an diesem Versuch ist noch, daB das Primarblatt am 
Ende des Versuches die Höhlung der Koleoptile völlig ausfüllte. Es muß 
also während der Versuchszeit pro 10 Minuten etwa 400 u gewachsen sein! 

1 Vgl. Anmerkung 2 S. 692. 

Planta Bd. 10. 46 
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Voer hat bei seinen Versuchen mit Intensitäten von 12000 bis 
400 000 MK. stets sofort nach Beginn der Belichtung eine beträchtliche 
Wachstumssteigerung gefunden und läßt offen, ,,ob es sich hier um eine 
besondere Wirkung des Lichts handelt oder ob die unvermeidliche Er- 
wärmung des Keimlings dabei eine Rolle spielt“. Ich möchte hier voraus- 
nehmen, daß ich in meinen weiteren Versuchen, sofern es mir gelang, 
Temperatursteigerungen zu verhüten, nie einen derartigen Wachstums- 
anstieg beobachtet habe. Es handelt sich also hier ohne allen Zweifel nur 
um eine ausgesprochene Thermowachstumsreaktion. 

Nun haben die Untersuchungen von SILBERSCHMIDT und ERMAN ge- 
zeigt, daB der plôtzlichen Wachstumssteigerung bei Thermoreaktionen 
eine ausgedehnte und starke Depression folgt, die das Wachstum bis auf 
etwa 15% sinken läßt. Die vorstehend aufgeführten Reaktionen könnten also 
ebensogut wie Licht auch Thermoreaktionen sein. Ausdiesem Grunde sind 
alle Reaktionen, bei denen durch Temperatursteigerung zu Anfang der 
Belichtung ein „primäres Maximum“ hervorgerufen wird, für die Beur- 
teilung des Lichtwachstums wertlos. 

Da demnach einwandfreie Beobachtungen über die Wirkung weißen 
Lichtes in hoher Intensität noch nicht vorlagen, wurde dieses Problem 
mit in das Arbeitsprogramm aufgenommen, zumal schon die Versuche 
mit mittleren Intensitäten monochromatischen Lichtes keine spezi- 
fischen Reaktionen ergeben hatten, sondern nur solche, die bereits für 
weißes Licht bekannt sind, wodurch wahrscheinlich wurde, daß die ein- 
0 3% 6 2 120 150Min wg men Bezirke sich in 




















100! ihrer Wirkung nicht qua- 
litativ,sondern nur quan- 
sr | titativ unterscheiden. 
~~: À ‘| 1. Wachstum in weißem 
70+ 4 Licht, J = 85000. 
60+ 4 Die Versuche mit 
weiBem Licht (Tabelle 9, 
4 | 10,Abb.7)zeitigtenrecht 
#0} + bemerkenswerte Resul- 
a \ ; ; f tate. Die erste Äußerung 
Abb. 7. Wachstum in weißem Licht; J = 85000. auf die Belichtung ist 
ahnlich wie bei den stark 


wirkenden Qualitäten der Versuchsreihe A (Blau, Blaugriin) ein star- 
ker Abfall des Wachstums, der in diesem Falle durch besonders rasches 
Einsetzen und groBe Steilheit charakterisiert ist. Jedoch erst nach 40 bis 
70 Minuten erreicht das Wachstum mit durchschnittlich 33% des Dunkel- 
wertes seinen Tiefststand. Eigenartigerweise unterbleibt nun die nach 
einer derartig enormen Depression erwartete starke Antireaktion vüllig. 
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Tabelle 9. Wachstum in weißem Licht; J = 85 000. 



























































Nr. ws Ws we w7 ws ws wıo wii Mittelwert 
Dunkel | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 | 100 100 
. 100 | 100 | 100 | 93 | 95 | 100 | 100 | 100 99 
30 100 | 100 | 100 | 100 | 115 | 100 | 100 | 94 101 
Licht! 84 | 83 | 86 | 110 | 95 |117 | 85 | 87 91 
A 71 | 53 | 71 | 86 | 80 | 109 | 79 | 69 72 
M 45 | 28 | 67 | 57 | 60 | 84 | 41 | 47 45 
- 24 | 19 | 20 | 43 | 35 | 60 | 36 | 41 32 
À 26 | 33 | 29 | 50 | 25 | 33 | 30 | 37 33 
60 26 | 36 | 28 | 39 | 25 | 33 | 29 | a 33 
2 21 | 42 | 28 | 54 | 25 | 42 | 27 | « 35 
# 26 | 50 | 43 | 57 | 25 | 67 | 26 | 41 40 
“ 24 | 67 | 50 | 57 | 30 | 75 | 24 | 44 49 
. 50 | 78 | 50 | 57 | 30 | 92 | 118 | 63 55 
5 52 | 94 | 67 | 57 | 40 | 108 63 61 
120 58 | 94 | 64 | 50 | 45 | 125 69 63 
7 68 | 78 | 71 | 64 | 40 | 188 75 65 
+ 63 79 | 79 | 47 | 117 69 67 
. 63 79 55 69 67 
à 63 79 55 75 68 
7 63 61 65 69 65 
180 160 69 65 
& 56 

b 24] 27] 27] 18] 20| 05| 32] 08 2,1 
190 | 180 | 140 | 150 | 200 | 120 | 330 | 160 | 170 

Tabelle 10. Kardinalpunkte für Weiß; J = 85 000. 

Nr. w4 | W5 we W7 | Ws | we | W10 | Wil] Mittelwert 
pe Größe in % | 24 | 19 | 20 | 43 | 25 | 33 | 30| 37] 30 
pete a | Rintritenach 40 | 40’| 40! 40! 50’| 50’| 50’| sel 45 
Maximum [Größe in %| 63 | 04! 70 | m] 70/133) — | 72] 7 
"4 | Einteitenach 150’ | 120° | 150° | 140° | 180 |130° | — |150’] 146’ 





























Nachdem das Wachstum 30—60 Minuten etwa in Höhe des Minimal- 
wertes verblieben ist, beginnt allmählich wieder ein flacher, gleichmäßiger 
Anstieg, der nach einer weiteren reichlichen Stunde zu einem ausge- 
dehnten Maximum von etwa 67% führt. Ich stehe nicht an, diese Reak- 
tion in Analogie zu den Krümmungsgebieten als zweite lange Reaktion 
zu bezeichnen. Für sie ist ebenso wie für die erste lange Reaktion der 
ruhige, gleichmäßige Kurvenverlauf sowie das Fehlen einer deutlichen 


46* 
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Antireaktion bezeichnend. Trotz dieser gleitenden Wachstumsänderung 
habe ich Minima und Maxima, soweit vorhanden, zu einer Tabelle vereinigt. 

Bemerkenswert scheint mir noch die Beobachtung, daB die Primär- 
blätter, wenn nicht schon wahrend oder zu Ende der Versuchszeit wie 
W 8 und W 10, so doch bald nach Beendigung des Versuches die Koleop- 
tilen durchbrachen, diese also sehr viel kiirzer blieben als die unbelich- 
teten der gleichen Serie. Damit im Zusammenhang beobaehtete ich ein 
sehr starkes Wachstum des Primärblattes (siehe auch Vorversuch c, 
S. 693), auf das ich später noch zuriickkomme (S. 715). 

Kurz berührt sei noch die Frage nach der Existenz einer Latenzzeit. 
van DILLEWIN gibt die Zeit, die von Beginn der Reizung bis zur ersten 
Wachstumsänderung verstreicht, für Avena mit etwa 10 Minuten an. In 
den eben beschriebenen Versuchen sank aber in 75% der Fälle das Wachs- 
tum bereits innerhalb der ersten 10 Minuten beträchtlich. Es kann also 
gegenüber van DILLEwIJN behauptet werden, daß die Latenzzeit, wenn 
sie für hohe Intensitäten überhaupt vorhanden ist, sich mit steigender 
Intensität verkürzt. 

2. Wachstum in blauem Licht, J = 3590. 

Die Versuche mit Blau ergaben wieder stark ausgeprägte kurze Reak- 

tionen. Entsprechend der angewandten hohen Intensität wird im ersten 


Tabelle 11. Wachstum in blauem Licht; J = 35%. 


























Nr. Bl B2 B3 B4 Mittelwert 
Dunkel 107 100 93 88 97 
L 89 100 100 88 94 
98 100 107 100 101 
Licht! 98 68 107 118 98 
u 84 54 80 94 78 
. 58 27 53 56 49 
* 49 54 40 56 50 
« 71 95 87 94 87 
60 80 109 114 100 101 
5 80 79 80 100 85 
% 84 80 60 88 78 
L 71 82 47 94 73 
= 71 82 47 100 75 
a 71 73 47 106 74 
120 76 73 53 100 75 
" 89 59 67 81 74 
5 84 73 67 88 78 
" 82 68 67 72 
à 87 63 67 72 
» 84 63 73 73 
180 80 64 80 75 

a 74,3 
b 2,3 2,1 3,0 1,7 2,3 

c 225 220 150 160 189 
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Minimum das Wachstum bis auf 42% herabgedriickt. Nach dem Ein- 
treten des ersten Maximums erreicht es einen mittleren Wert von etwa 
75%. Da uns im übrigen dieser Reaktionstyp 
übrigt sich eine weitere Erérterung an dieser Stelle (Tabelle 11, 12, Abb. 8). 
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Abb. 8. Wachstum in blauem Licht, J = 3590. 


Tabelle 12. Kardinalpunkte für Blau; J = 3590. 


bekannt ist, er- 
































Nr. B1 B2 Bs B4 Mittelwert 
vi Größe in % | 49 27 40 50 42 
Eintrittnach | 40’ 30’ 40’ 35’ 36’ 
L Sintra GréBe in % 84 109 114 100 102 
Eintrittnach | 80’ 60’ 60’ 60’ 65’ 
3. Wachstum in blaugrünem Licht, J = 7000. 
Belichtung mit Blaugrün ergab 0 30 60 »Min 120 
ebenso wie mit Blau ausgesprochen ”” | : 
kurze Reaktionen. Wurde in Ver- #7 
suchsreihe A die Reaktion als we- | | 
niger schroff als die auf Blau be- 
zeichnet, so gilt hier dasselbe. Das 4} | 
erste Minimum erreicht nun 49%, wi | 4 
und das erste Maximum erhebt | 
sich nur bis zu 93% gegen 102% #07 7 
von Blau. Auch an diesem Reak- 50! _ 
tionsbilde tritt uns sonst nichts | 
40 en 


Neues entgegen (Tabelle 13, 14, 
Abb. 9). 











Abb. 9. Wachstum in blaugrünem Licht. 
J= 7000. 
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Tabelle 13. Wachstum in blaugriinem Licht; J = 7000,0. 















































Nr. Bgl Bg2 Bg3 Bg4 Mittelwert 
Dunkel 108 95 100 105 102 
2 109 100 100 100 102 
30 92 105 100 100 99 
Licht! 92 105 89 85 93 
5 71 100 84 75 83 
= 54 90 55 50 62 
4 50 45 53 65 53 
i 88 65 108 90 85 
60 838 90 84 85 86 
‘ 63 80 89 75 77 
2 88 75 84 70 79 
z 108 70 79 75 83 
pa 70 80 75 
” 65 
120 80 
a 77,6 
10 3,6 23 21 23 
© 120 200 190 200 178 
Tabelle 14. Kardinalpunkte für Blaugrün; J = 7000,0. 
Nr. Bgl Bg2 Bg3 Bg4 Mittelwert 
dé Größe in % | 50 | 45 50 50 49 
1. Mina arate 40 | 40 35’ 30’ 36’ 
: Größe in % | 90 | 90 | 103 90 93 
1 Mestqem ee ali 55 | 60 50 50’ 54! 














4. Wachstum in gelbgriinem Licht, J = 11600. 

Diese Versuche waren die wichtigsten der ganzen Reihe. Es kam 
darauf an, Klarheit dariiber zu bekommen, ob die mit mittlerer Inten- 
sität erzielte lange Reaktion spezifisch fiir diesen Bezirk oder lediglich 
eine Folge der geringen blastischen Wirksamkeit des gelbgrünen Be- 
zirkes wäre. Meine Versuche beantworteten diese Frage übereinstim- 
mend in letzterem Sinne. Es wurden mit der jetzt angewandten Intensität 
ohne Ausnahme kurze Reaktionen erzielt!. Es ist damit bewiesen, daß 


1 Hier muß noch folgendes berücksichtigt werden: Das verwendete Filter 
läßt einen gewissen Betrag an Ultraviolett passieren. Doch liegt das Gebiet der 
bei dem Gelbgrün-Filter bei etwa 334 my, also bei einer Wellen- 

länge, die von der Osramlampe in sehr geringer Intensität emittiert wird und von 
den Glascuvetten sehr stark absorbiert werden dürfte. Die Durchlässigkeit be- 
trägt in diesem Gebiet überdies nur etwa 1,5%, die Reizempfindlichkeit der 
Koleoptile ist für Ultraviolett weniger als 30% der von Blau (vgl. BLaauw und 
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Tabelle 15. Wachstum in gelbgriinem Licht; J = 11 600. 















































Nr. Gg1 Gg2 Gg3 Gg4 Gg5 | Mittelwert 
Dunkel 100 100 100 100 107 101 
2 100 92 100 107 100 100 
30’ 100 100 106 93 93 98 
Licht! 100 92 123 67 93 95 
od 83 100 100 80 43 sl 
re 67 50 65 80 50 62 
“ 94 96 . 70 100 93 9 
en 106 123 44 120 86 106 
60 106 100 100 100 86 98 
os 100 85 82 107 71 89 
ta 94 92 100 93 79 92 
Br 94 159! 80 114 112 
me 78 147 73 100 100 
2 72 129 67 93 90 
120’ 129 73 79 94 
= 124 87 71 94 
” 94 73 64 77 
” 88 67 57 71 
PR 88 60 50 66 
99 88 73 43 68 
180’ 94 67 54 

a 85,6 

b 2,1 3,1 1,2 2,7 2,1 2,2 
c 180 130 170 150 140 154 

keiner der verwendeten „, 0 30 60 9 70 150 Min. 180 
Bezirke spezifische Reak- | 


tionen bewirkt, und daß “> 
sich in genügend hoher 1 


Man. 
Intensität kurze Reakti- \J 
onen zeigen. i 1 5 
Die Tiefe des ersten gt . 
Minimums bleibt gegen 2 
1 l 1 





Blau und Blaugrün zu- +. 
riick. Zwei Versuche zei- 60} 
gen nach Erreichung des 1 1 

’ 50 
Maximums erneutes be- Abb. 10. Wachstum in gelbgrünem Licht, /=11 600. 














folgende Arbeit). Der Übergang von der langen zur kurzen Reaktion bei Steige- 
rung der gelbgrünen Belichtung dürfte demnach im wesentlichen auf der Steige- 
rung des grünen Anteils beruhen. 
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Tabelle 16. Kardinalpunkte fiir Gelbgriin, J = 11 600. 














Nr. Gg1 Gg2 Gg3 Gg4 Gg5 Mittelwert 
m Größe in % 67 50 65 67 43 58 
1. Minimum 
| Mit 30’ 30’ 30’ (10) | 20 27,5’ 
à Größe in %| 106 123 100 120 93 108 
1. Metènent { Eintritt nach| 50 50’ 60’ 50 | 40 | 50’ 

















trächtliches Ansteigen zu einem zweiten Maximum, dadurch erscheint 
in der mittleren Kurve das Maximum sehr ausgedehnt und zweigipfelig. 
Daß in Gg4 ein Minimum bereits nach 10 Minuten erreicht wird, hat 
seinen Grund darin, daß infolge zu starker Kühlung bei Beginn der Be- 
lichtung die Temperatur vorübergehend um 1,5° C herabsank (Tabelle 15, 
16, Abb. 10). 


5. Wachstum in rotem Licht, J = 3420. 

Vorversuche, in denen die Empfindlichkeit der Keimlinge gegenüber 
den im Dunkelzimmer verwendeten Rotbirnen im Hinblick auf Kriim- 
mungen und Wachstumsänderungen untersucht wurde, hatten für rotes 
Licht weder tropistische noch blastische Wirkung ergeben. Da auch 
meinem Rotfilter gegenüber sich die Keimlinge tropistisch völlig in- 
different zeigten, wurden Wachstumsmessungen in Rotlicht mittlerer 
Intensität nicht ausgeführt. Die Möglichkeit, daß hohe Intensität doch 
noch irgendeine Reaktion ergeben könnte, wurde in mehreren Versuchen 
geprüft. Die Resultate sind in Tabelle 17 wiedergegeben, sie waren über- 
einstimmend negativ. Das Wachstum im roten Licht unterscheidet sich 
nicht vom Dunkelwachstum. In den Versuchen R1—3 bleibt das 
Wachstum für die Dauer der Versuche etwa auf gleicher Höhe. Ledig- 
lich R 4 zeigt einen Anstieg, wie er uns schon aus der Beobachtung von 
Dunkelkeimlingen unter mäßigem Temperaturanstieg bekannt ist. 
Rotes Licht übt also keinen merklichen Einfluß auf das Wachstum aus. 

Nun haben aber mehrere Autoren eine Beeinflussung des Wachstums 
durch rotes Licht gefunden. Voar z. B. berichtet von Versuchen mit 
nicht näher bezeichneten Rubinglasglocken. Nach 24 Stunden zeigten 
die belichteten Keimlinge einen Wachstumsüberschuß von 3—4 mm 
gegenüber den unter einem Dunkelsturz gezogenen Pflanzen, obwohl dort 
die Temperatur stets 0,4—0,6° C höher war. Wie erklärt es sich, daß ich 
in meinen Versuchen trotz hoher Intensität keinen entsprechenden An- 
stieg des Wachstums feststellen konnte? Der wesentliche Unterschied 
zwischen meiner und VocTts Versuchsanstellung scheint mir der zu sein, 
daß ich durch Vorschaltung fließenden Wassers und vor allem von 
CuSO,-Lésungen die Ultrarotstrahlung der Lampen fast völlig absor- 
bierte. Diese Strahlung wäre dann in Voers Versuchen für die Wachs- 
tumsbeschleunigung verantwortlich zu machen. 








Rad a 
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Tabelle 17. Wachstum in rotem Licht; J = 3420,0. 


























Nr. R1 R2 R3 R4 Mittelwert 
Dunkel | 108 96 100 100 101 
2. 100 100 100 90 98 
30’ 108 100 100 100 102 
Licht! 92 104 96 110 101 

” 100 104 108 115 107 
‘ 100 88 88 95 93 
à 92 88 88 90 90 
- 92 96 104 120 103 
60’ 100 92 111 130 108 
> 92 92 112 120 104 
“ 92 104 108 130 109 
3 100 92 108 140 110 
- 100 96 96 140 108 
x 113 92 130 112 

120 104 100 145 116 
5 100 150 125 
x 96 150 123 
2 92 140 116 
i 96 135 116 
” 96 

180’ 96 

b 1,5 1,2 2,5 1,7 1,7 
e 130 115 260 200 176 











Versuchsreihe C. 
Ergänzende Versuche. 








1. Wachstum in ultrarotem Licht, J = 11 700. 


Voer hat den Einfluß einer vorübergehenden Temperaturerhöhung 
um etwa 1° C studiert und gefunden, daß dadurch der Wachstumsverlauf 
nicht verändert wird, zumindest nicht in so charakteristischer Weise, 
wie es Lichteinwirkungen zeigen. Leider ist in seiner Arbeit nur ein Ver- 
such angegeben, so daß es geraten schien, wenigstens einige Versuche in 
dieser Richtung anzustellen. In die Lichtschächte der Lampenhäuser 
wurden an Stelle von Filter und Cuvetten Ebonitplatten von 0,5 mm 
Dicke eingesetzt. Die überraschenden Ergebnisse dieser Versuche sind in 
Tabelle 18 und Abb. 11 zusammengestellt. In unmittelbarer Nähe des 
Keimlings befand sich ein Thermometer, an dem mit jeder Beobachtung 
gleichzeitig die Temperatur abgelesen wurde. Diese ist in der Tabelle 
rechts neben dem prozentualen Wachstumswert angegeben. 
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Die beträchtliche Erhéhung des durchschnittlichen Wachstumswertes 
um etwa 50% binnen einer Stunde muB gegenüber unbestrahlten Keim- 
lingen zu einem bedeutenden WachstumsüberschuB schon in kurzer Zeit 

0 führen. Es erhellt aus diesen Ver- 

= can LE suchen, mit welcher Vorsicht Wachs- 
+ tumswerte und -reaktionen entge- 
ad | gengenommen werden müssen, die 
unter Bestrahlung mit ungefiltertem 

+ Lampenlicht erhalten worden sind. 

Es konnte nicht meine Aufgabe 
sein, die vorliegenden Verhältnisse, 
— so interessant dies in Hinblick auf 
die phototropische Literatur gewe- 
sen wäre, experimentell genauer zu 

| ; = n analysieren. Jedoch scheint mir aus 

Abb. 11. Wachstum in ultrarotem Licht, den mitgeteilten Ergebnissen evident 

gue zu sein, daB auch Temperatursteige- 
rungen von 1° C oder weniger das Wachstum der Koleoptile beeinflussen 
können, sowie es schon aus den einleitenden Dunkelregistrierungen her- 
vorgeht. Die Tabelle zeigt ja, daB schon auf eine Temperaturerhéhung 
von etwa 2° C, am Quecksilberthermometer gemessen, binnen 10 Minuten 


eine Wachstumssteigerung von 30% erfolgt. 


2. Erzielung langer Reaktionen mit Hilfe blaugriinen Lichtes, J = 21,5. 
Wenn das Auftreten langer oder kurzer Reaktionen lediglich von den 
angewandten Intensitäten abhängig war, was nach van DiLLEW1Ns Ver- 
6 #0 60 9% 0  %50Minwo suchen zu erwarten war 
| wy ', ' und sich für gelbgrii- 
> . 7 nes Licht bestätigte, so 
mußte eine Intensitäts- 

verringerung der stärker 
r | wirksamen Bezirke zu 
langen Reaktionen füh- 
ren. Zu den Versuchen 
F “| wurde blaugrünes Licht 
: . verwendet. Aus den in 
+ : - . Abschnitt II bestimm- 
ten Reizwertverhältnis- 

. sen ergab sich, daß 
dieser Bezirk phototropisch 8,3mal so stark wirkte wie Gelbgriin 
(einfaches Filterverhältnis des Kompensationsversuches). Wenn ich 
im Wachstumsversuch mit 100-Wattlampen statt in 30 in 90 cm Ent- 
fernung belichtete, war die Intensität des Blaugrün auf !/, herabge- 


























§ 8 à 8 8 





Abb, 12. Wachstum in blaugriinem Licht, J=21,5. 









































bd] 

© 

I» 

g OLI OFI 061 061 061 OFT ° 

3 0% ‘I 0% 61 Ka ze q 

À m 8 

a 4 6, 

3 L‘'9% Ost g‘93 LOT 081 

} 0'183 I L‘98 Ost 99S LST 3 
013 "I L‘a3 OST gaz LST € 
017 6LI L‘9z QP 9‘93 LST ® 

Ë LOT 0°LZ 6L1 0°92 PLI 807 6L1 L'a8 gp +97 LST de 

8 sot 0'L& SLI 0°96 891 8°93 891 9°96 SH 397 LT à 

a 9gT 0'LZ LST 6°93 got L‘'9% 891 ‘gs 681 0°Sz eh 09 

| 9FI 0°LZ LT 8°92 roa 9°92 scl 19% 821 877 raat Le 

SPI 8°92 gpl L'9% FA à vos got 0'93 821 977 SPI - 

3 LEI 0°LZ ger ‘| 9°92 L£T 898 LPI 877 821 g77 gel * 

a gel 013 el 90% 121 1°92 Lel 977 gpl Shs EFT a 

3 ost 19% 671 — (131) — (LE1) 0% 821 6‘ez 961 i9yorT 

: 001 077 001 0°82 96 0°8z 001 03% gol 0'373 001 09 

5 FOI 0% 001 0'873 got 0'87 got 0'33 gOT 0‘38 LOT ” À 

« 001 073 001 0°82 001 0'83 001 037 96 088 LOT hr 

3 101 093 001 0°83 g01 083 001 037 96 0737 LOL # 

3 Zor 087 001 0°82 001 0'823 got 088 001 073 LOT yoqung 

Q 740419331 oL en eL ra eL en ob en oL ın ‘IN 

= snjs[99 uf peıdınyesodwaL 

° 

. ‘OOL IT = £ ÉJAOUT wazosnsyn ur ungeyoeM “ST TOUL 

5 









704 F. Bergann: Untersuchungen über Lichtwachstum, Lichtkriimmung 


setzt. Belichtung mit dieser Intensität muBte lange Reaktionen be- 
wirken. 
Die erwarteten Reaktionen wurden tatsächlich erzielt und sind in 





























Tabelle 19 und Abb. 12 wiedergegeben. 
Tabelle 19. Wachstum in blaugrünem Licht geringer Intensität; J = 21,5. 

Nr. 1 2 3 4 5 6 Mittelwert 

Dunkel 100 100 100 107 100 106 102 

” 100 100 100 100 100 100 102 

30’ 100 100 96 100 100 100 100 

Licht! 91 91 92 93 90 94 92 

> 82 73 85 86 87 81 82 

” 73 73 81 79 83 69 76 

e 73 73 81 64 80 56 71 

= 64 73 74 64 73 56 67 

60’ 59 68 67 57 73 56 63 

= 68 77 74 71 87 63 73 

82 77 81 71 107 63 80 

a 91 86 111 79 126 63 93 

Es 100 91 126 79 107 69 95 

5 100 91 126 79 107 66 95 

120’ 100 100 89 71 93 69 91 

a 100 100 74 79 80 a 87 

a 82 

b 1,2 1,3 0,9 1,2 1,0 1,2 1,1 

ce 110 110 135 140 150 160 134 























3. Lichtwachstum abgeschnittener Koleoptilen. 


In meinen Untersuchungen über den Lichtabfall in der Avena- 
Koleoptile (siehe Abschnitt III) hatte ich mit gutem Erfolge mit Koleop- 
tilen gearbeitet, die abgeschnitten und etwa 2 mm weit über dünne Glas- 
stäbchen vom Durchmesser des Koleoptilenhohlraumes geschoben wur- 
den. Die Schnittstelle befand sich unter Wasser. Da sich die Keimlinge 
durch eine sehr verkürzte Reaktionszeit auszeichneten, war es von In- 
teresse, ihre Wachstumsreaktionen zu verfolgen. 

Das Dunkelwachstum solcher Koleoptilen ist gegenüber normalen auf 
etwa 50% herabgesetzt. Ich belichtete je zwei Koleoptilen mit Weiß und 
Blau in geringen Intensitäten (J = 591,7 und 24,8, 100-Wattlampen in 
60 em Entfernung). Bemerkenswert ist nun, daß diese verhältnismäßig 
schwache Bestrahlung Effekte hervorrief, die sonst nur von sehr hohen 
Intensitäten bewirkt werden (Tabelle 20, Abb. 13). Beide Qualitäten, 
insbesondere natürlich das wirksamere Weiß, induzieren sehr starke De- 
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Tabelle 20. Lichtwachstum abgeschnittener Koleoptilen in weißem (J = 591,7) 


und blauem Licht (J = 24,8). 




















untersucht. Er gewinnt sei- 
ne Bezirke durch prisma- 
tische Zerlegung des Lichtes 





























Nr. Wi we B1 B2 
Dunkel 100 85 130 111 
oh 100 90 100 89 
30’ 100 100 100 100 
Licht! 86 100 100 100 
pe 57 70 88 100 
»” 29 30 50 56 
” 29 30 75 67 
J 57 70 88 89 
60’ 57 50 50 56 
>» 57 40 38 56 
ex. 57 20 50 45 
” 29 20 38 45 
> 29 10 37 33 
x 29 20 6 33 
120’ 12 45 
a 0,9 1,3 1,2 1,2 
b 70 100 80 90 
pressionen, so erste Wachs- 110 ! a MEET Jia 
tumsminima von 30 bzw. | 
53%. Nach einer ebenso - ' 
schroffen Antireaktion bis #1 | 
64 bzw. 88% sinkt das ar 
Wachstum für Weiß und | 
Blau sehr rasch bis zu 20% 70 
herab. di. 
Besprechung sol | 
der Wachstumsversuche. | 
In seiner bereits zitier- 40}- 1 
ten Arbeit über Tropismus sl | ] 
und Wachstum (1922) hat | / 
KoNINGSBERGER die Reak- 20} ci + 
tionen des Wachstums auf 1! | J 
monochromatisches Licht 








0 


Weiß 





, Blau ----. 


Abb. 18. Lichtwachstum abgeschnittener Koleoptilen. Die 
Kurven geben den Durchschnitt von je 2 Versuchen. 


einer 25 MK.-Lampe. So konnte er Zonen von 20 my Breite rein er- 
zeugen. Das so gewonnene Licht läßt er in zumeist geringer Intensität 
einwirken. Um nach Möglichkeit die individuelle Variabilität zu elimi- 
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nieren, wurde ein und dieselbe Pflanze mehrmals hintereinander zu 
Versuchen verwendet, ein Verfahren, welches doch vielleicht nicht unbe- 
denklich ist. KoNINGSBERGER erzielte nun in fast allen Fällen lange 
Reaktionen von verschiedener Tiefe und Ausdehnung'. Er folgerte dar- 
aus Spezifität der Reaktionen für die einzelnen Bezirke und suchte den 
Wellenverlauf der kurzen Reaktionen aus der zusammengesetzten Natur 
des weißen Lichtes zu erklären. 

Ich habe nun in meinen Versuchen für sämtliche verwendeten Quali- 
täten mit Ausnahme der Bezirke Rot und Ultrarot kurze, also ,,wellen- 
férmige“ Reaktionen erzielen können. Für Rotlicht ließ sich keine Be- 
einflussung des Wachstums feststellen, während mit Ultrarot eine der- 


Tabelle 21. Versuchsreihen A und B, Zusammenstellung der 1. Minima und der 




















Gesamtdepressionen. 
1. Minimum Gesamtdepression 
für 3 Std. in 
Bezirk 2 
Eintritt Mittelwert fü genüb 
Gréfein% | nach 10 in % | 100% Dunkel- 
wachstum 
: Gelbgrün 71 68’ 92 0,3 
eu Blaugrün 67,5 31’ 76,5 0,75 
Blau 62 32,5’ 75 0,79 
Gelbgrün 58 27,5! 85,6 0,4 
Hohe Blaugrün 49 36’ 77,6 0,72 
Intensität Blau 42 36’ 74,3 0,87 
Weiß 30 45’— 60’ 56 1,34 











jenigen von Temperaturerhéhung entsprechende Wirkung erzielt wurde. 
Am Beispiel des gelbgrünen Bezirkes konnte gezeigt werden, daß auch 
Strahlungsgebiete geringer Wirksamkeit bei genügend hoher Intensität 
kurze Reaktionen bewirken. Umgekehrt gelang es, durch Bestrahlung 
mit blaugrünem Licht in niedriger Intensität lange Reaktionen zu er- 
zeugen. KONINGSBERGERS Theorie ist also nicht haltbar: der Wellenver- 
lauf der kurzen Lichtwachstumsreaktion hat keine Beziehung zu der zu- 
sammengesetzten Natur des weißen Lichtes. 

Fassen wir jetzt, nachdem mit Sicherheit festgestellt werden konnte, 
daß qualitative Unterschiede in der Wirkung der einzelnen Bezirke nicht 
bestehen, die Größenunterschiede der Kurvenausschläge näher ins Auge. 
Tabelle 21 bringt einen Vergleich der angewandten Qualitäten in bezug 


1 Übrigens hat KoNINGSBERGER selbst bei Intensitätssteigerung auch kurze 
Reaktionen bekommen. In Versuch 188 c, S. 98, erreicht die Reaktion nach 
42 Minuten ein Minimum von 67%, dem sofort eine deutliche Antireaktion mit 
allerdings nicht sehr starker Erhebung über den Dunkelwert folgt. 
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auf erstes Minimum und Gesamtdepression. Das erste Minimum zeigt 
fiir beide Intensitäten in der Reihenfolge von Gelbgrün nach Blau immer 
größere Wachstumshemmungen. Das ist für die hohen Intensitäten be- 
sonders deutlich aus Abb. 14 zu ersehen, wo die Kardinalpunkte der vier 
Versuchsreihen übereinander eingetragen und durch Gerade verbunden 
sind. Dabei ist auffallend, daß trotz der großen Unterschiede der Wir- 
kungsgrade die Geschwindigkeit des Wachstumsabfalles bis zum Mini- 
mum für alle vier Qualitäten fast die gleiche ist. Daraus ergibt sich, daß 
wenigstens im Bereich der vier angeführten Versuchsreihen Eintrittszeit 
und Größe des ersten Minimums direkt proportional zu sein scheinen. Was 
die Reihenfolge der Bezirke, geordnet nach steigender Größe des ersten 
Minimums, anlangt, so möchte ich hier schon bemerken, daß sie in Über- 
einstimmung zu BLaaAuws Reizwertverhältnissen steht. Wir können 
jetzt schon formulieren: 0 30 60 MM 70 150 Mir. 180 
Je gréBer der Reizwert Fr of 
eines Bezirkes ist, um # H T 
so tiefer liegt das erste „| iil | 
Minimum. Die gleiche if f 

Übereinstimmung hat 3- tli : 
auch schon KoNINGS- „| / / ; J 
BERGER gefunden. / 

Zu Abb. 14 ist noch > wT) 7 
zu bemerken, daBdieIn- | \/ 4 
tensitäten der verschie- 
denen Qualitäten nicht 
gleich sind, sondern in 30 l 1 a l 
der Richtung Gelbgrün- rt Mag oe Apes Game aoe x 

Blaugrün-Blau kleiner 

werden. Bei Intensitätsgleichheit würden die Unterschiede in der Lage 
der Minima noch größer werden. Die Intensität des weißen Lichtes ist 
wesentlich größer als die von Blau. Bei gleichen Intensitäten würde 
vermutlich das Minimum für Weiß über dem von Blau liegen. 

Die Gesamtverzögerung habe ich in Hinblick auf die in letzter Zeit er- 
hobenen Bedenken gegen BLaauws Theorie berechnet und ausführlich 
angegeben. Ohne vorläufig auf die Bedeutung der einzelnen Werte, be- 
sonders auf eine Vergleichung der Ergebnisse untereinander, einzugehen, 
sei bemerkt, daß ich in allen Fällen einen deutlichen Rückgang des 
Wachstums feststellen konnte. Die berechneten Differenzen zwischen 
Licht- und Dunkelpflanzen kénner. ausnahmslos zu deutlichen Krüm- 
mungen führen, auch wenn man die große Periode unberücksichtigt läßt. 

BEYER hat nun in seinen Versuchen keine Wachstumshemmung fest- 
stellen können, die zur Erklärung der starken Krümmungen der Parallel- 
versuche ausgereicht hätte. Das ist nicht neu. Bereits 1915 hat Voer 
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(S. 242 ff.) die gleichen Versuche mit dem gleichen Ergebnis angestellt. 
Seine Werte sind deswegen aufschlußreicher als die Bzyzrs, weil er 
gleichzeitig mit einem Lichtkeimling einen Dunkelkeimling beobachtete. 
Voer erhielt bei Dauerbelichtung mit 1600 MK. Wachstumshemmung, 
mit 1000 MK. weder Hemmung noch Förderung. Bei weiterer Herab- 
setzung der Intensität (400, 200, 100, 16 MK.) bekam er Wachstumsbe- 
schleunigungen von zunehmender Dauer. In Versuchen mit 100 MK. 
z. B. verdoppelte sich nach einer Stunde die Wachstumsintensität und 
verblieb dann für drei Stunden in dieser Höhe. Für 5 MK. war die Be- 
schleunigung erst nach 16 Stunden vorüber. 

BEYER stellt sich die Frage: Wird das gleichmäßige Dunkelwachstum 
der Stärke der phototropischen Krümmung entsprechend gehemmt? 
Fehlerhaft ist daran die Voraussetzung, daß nach der BLaauwschen 
Theorie nur eine Hemmung des Wachstums zu Krümmungen führen 
könne. Aus Vocrs Resultaten geht ja doch hervor, daß ,,Licht“ bestimm- 
ter Intensitäten das Wachstum fördert, und zwar schwaches mehr als 
starkes! Entsprechend ist in BEYErs Krümmungsversuchen die schwach 
belichtete Rückseite gegenüber dem Dunkelwachstum gefördert worden. 
Das führt natürlich auch dann zu Krümmungen, wenn das Wachstum der 
Vorderseite gleich bleibt. Es ist ein folgenschwerer Irrtum auch anderer 
Autoren gewesen, daß man geglaubt hat, die Reaktion der schwach be- 
lichteten Rückseite vernachlässigen bzw. gleich Null setzen zu können, 
wobei man annahm, damit einen kleinen Fehler zugunsten BLaauws zu 
machen. 

Ich habe in meinen Versuchen in völliger Übereinstimmung mit 
KoNINGSBERGER und VAN DiLLEWwN stets deutliche Wachstums- 
hemmungen erhalten. VoGT, Sreke und Beyer haben aber entweder 
keine Änderung oder Steigerung der Wachstumsgeschwindigkeit vorge- 
funden. — Leider haben die Autoren in den meisten Fällen verschiedene 
Lichtmengen gewählt, so daß die Versuche nur selten einmal direkt ver- 
gleichbar sind. Wo dies aber doch möglich ist, gehen die erhaltenen 
Kurvenbilder stark auseinander. Als Beispiel dafür sollen uns Sterps und 
van DizLewisss Versuche mit 30 MKS. dienen. Srerr belichtete 
1 Sekunde X30 MK., van DiLLewisn 2 Sekunden x15 MK. Beide Pro- 
dukte können wir wohl unbedenklich gleichsetzen, da das Reizmengen- 
gesetz für den Bezirk der ersten positiven Krümmung und damit für die 

Reaktionen bei Anwendung so geringer Lichtmengen mit Sicher- 
heit gilt. In Abb. 15 sind beide Versuche zusammengestellt. 

Srerp bekommt nach 4 Stunden Gesamtwachstum eine mittlere För- 
derung bis zu 36% (wegen des geringen Zuwachses seiner Keimlinge nur 
etwa 0,6 mm), van DILLEWwN jedoch eine Hemmung bis zu 20% 
(0,7 mm). Wie erklärt sich dieser Unterschied von 1,3 mm? 

Von der langen Reaktion van DILLEwIJNs sieht man bei SIERP zu- 
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nächst nichts. Erste deutliche Reaktion ist bei seinen Versuchen — 
übrigens allen von 10—3000 MKS. — ein ,,primäres Maximum“, das für 
30 MKS. in einem Falle 158% erreicht. Darauf folgt in der zweiten 
Stunde ein Minimum, welches den Dunkelwachstumswert nur für kurze 
Zeit und im Höchstfalle um 26% unterschreitet. In der dritten Stunde 
zeigt sich ein außerordentlich steiler Anstieg bis zu 200% . — Die Kurven 
a 66 90 120 150 10 _ 20 Min.20 
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Abb. 15. Lichtwachstum auf 30 MKS. nach SIERP (S. 130, Pfl. 2) und vAN DILLEWIJN (S. 371, Nr. 440). 
——— SIERP, VAN DILLEWIUN. 








SIERPS zeichnen sich, wie man sieht, durch sehr schroffen Verlauf aus. 
Auffallenderweise ist jedoch bei StERP und van DILLEWIJN die zeitliche 
Lage des Minimums annähernd die gleiche. 

Es erhebt sich nun die Frage, wie die beiden Maxima SIERPs zu er- 
klären sind. 

Die eine Möglichkeit ist die, daß wir annehmen, daß Srerps Pflanzen 
infolge des Einflusses der großen Periode im Wachstum beträchtlich ge- 
fördert wurden. Ich habe in der Abbildung eine Gerade weitgestrichelt 
eingezeichnet, die die mutmaßliche Förderung mit 20% in der ersten 
Stunde ansetzt. Von dieser Linie aus beurteilt, stimmen dann die durch 
Planta Bd. 10. 47 
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das Minimum bewirkten Depressionen in der Größenordnung sehr gut 
überein. Nun ist es aber unwahrscheinlich, daß sich die große Periode 
bei allen, auch älteren Keimlingen Sıerrs derartig geäußert hat, wohin- 
gegen die beiden Maxima stets in seinen Tabellen anzutreffen sind. An- 
dererseits wäre es verwunderlich, daß van DiLLewısn, dem die Srerrsche 
Arbeit vorlag, nie derartige Maxima aufgefallen sind, daß ebenso Ko- 
NINGSBERGER nichts dergleichen beobachtete. 

Die wahrscheinlichste Lösung der Frage scheint mir die Annahme zu 
bieten, daß in den Versuchen SIERPs (und entsprechend in denen Voers 
und BEYE&s) nicht nur eine Licht-, sondern auch Wärmewirkung vorliegt. 
Ich kann hier auf meine Versuche mit Ultrarotstrahlung hinweisen, wo 
ich den Einfluß dieser Strahlen auf das Wachstum zeigte und die Not- 
wendigkeit ihrer Ausschaltung bei Versuchen betonte. Ultrarotstrahlung 
(und überhaupt Erwärmung) rief ja in meinen Versuchen außerordent- 
lich starke Steigerung des Wachstums hervor. Da nun Vogr und Bryer, 
soweit ich aus ihren Angaben entnehmen konnte, ungefiltertes Lampen- 
licht verwendeten, so liegt die Wahrscheinlichkeit auf der Hand, daß 
bei ihren Arbeiten keine reinen Lichtwirkungen erhalten und untersucht 
wurden. Wir müssen annehmen, daß allgemein in diesen Versuchen das 
Wachstum von vornherein stark gesteigert wurde und sich die Wachs- 
tumsreaktionen erst in der Höhe dieser Wachstumssteigerung bemerkbar 
machten. 

Eindeutiger scheint mir diese Wärmewirkung aus dem in Abb. 16 
dargestellten Versuch Voats hervorzugehen. Die Keimlinge der Dunkel- 
serie, die unter einem Dunkelsturz ebenfalls in der Nähe der Lampe stan- 
den, wurden nämlich wie die Lichtkeimlinge auch beträchtlich, wenn 
schon nicht so stark im Wachstum gefördert. Leider hat Voer nur in 
halb- oder mehrstündigen Intervallen registriert, so daß Einzelheiten der 
Reaktion nicht zu erkennen sind. Eigenartigerweise scheint ihm die 
Wachstumsförderung seiner Dunkelkeimlinge nicht aufgefallen zu sein. 
Ob bei den Lichtkeimlingen die Temperatursteigerung im Zimmer oder — 
infolge Absorption des Ultrarot — im Keimling selbst wesentlicher ist, 
steht noch dahin; beim Dunkelkeimling wird jedenfalls, wenn man an- 
nimmt, daß der verwendete Dunkelsturz auch für Ultrarot undurch- 
lässig war, nur die Temperaturerhöhung die Ursache gewesen sein. 

Schwieriger sind Sıerps Versuche selbst (Srerp 1921 ; über Srerr 1918 
siehe 8. 713) zu beurteilen, da sie in einem gläsernen Thermostaten mit 
Wasserfüllung vorgenommen wurden. Aus AscHkınass’ Untersuchungen 
(vgl. Bacumann) geht aber hervor, daß auch durch sehr dicke Wasser- 
schichten noch beträchtliche Mengen ultraroten Lichtes hindurchgehen. 
Doch scheint mir diese Fehlerquelle nicht ausschlaggebend zu sein. So 
befand sich bei van DiLLewısns Versuchen zwischen Lampe und Keim- 
ling eine Schicht strömenden kalten Wassers von nur 1 em Dicke. Da 
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aber die Maxima SIERPs in dieser Größe nur von ihm selbst beobachtet 
wurden, ist es vielleicht möglich, daß am Thermostaten eine Fehlerquelle 
unberücksichtigt geblieben ist. Da das Füllwasser mittels Gasheizung auf 
konstanter Temperatur gehalten wurde, ist anzunehmen, daß diese 
Temperatur einige Grade über der des Raumes gelegen hat, in dem sich 
die Keimlinge vor dem Versuche befanden. Die Pflanzen sind möglicher- 
weise nach dem Überbringen in den Thermostaten zu zeitig beobachtet 
worden. Leider bringt SIERP nur wenige Angaben über Beobachtung des 
Dunkelwachstums, stellt allerdings dabei „eine unverkennbare Steige- 
rung“ fest. Aus den Protokollen ergibt sich, daß diese Steigerung inner- 
30 __60 30 9 ee eet 
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Abb. 16. Licht- und Dunkelwachstum nach Vo@r 1915, 8.245, Tabelle 22. 
Licht-, — —— Dunkelkeimling. 


halb 10 Minuten gelegentlich 50% betrug! Während der Dunkelbeob- 
achtung vor der Belichtung finden sich Anstiege bis zu 68%, aber auch 
Rückgänge bis zu 50% (SrerP 1921, S. 125, Tabelle 1, Pflanze 3; S. 126, 
Tabelle 2, Pflanze 1). 

Es soll nicht unerwähnt bleiben, daß auch bei van DILLEWIIN ge- 
legentlich zumindest die Erwärmung des Versuchsraumes eine Rolle ge- 
spielt haben mag, wie Versuch 432 II (S. 371) zeigt, wo Verfasser eine ge- 
ringe Gesamtbeschleunigung von 5% für drei Stunden und einen ähnlichen 
Kurvenverlauf wie SrerP bekam (Minimum zwischen zwei Maxima). 

Unter der Voraussetzung, daß die Wärmestrahlung der Lampen 
deren Lichtwirkung zum großen Teile aufgehoben hat, sei hier ein Bild 
der Bryerschen Versuche entworfen. Zunächst hat Beyer bei Be- 

47* 
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nutzung starkerer Lichtquellen einen deutlichen Anstieg der Zimmer- 
temperatur nicht vermeiden können, der in der Nähe des Keimlings zwi- 
schen beiden Lampen wahrscheinlich noch stärker in Erscheinung ge- 
treten ist. Einen Begriff vom Wachstum der Keimlinge bekommt man 
aus Tabelle 1 (Beyer 1928), wo mit einer Ausnahme sich ein Wachs- 
tumsüberschuß infolge der Belichtung ergibt. ‚Es dürften hier also nach 
der Braauwschen Theorie bei einseitiger Belichtung keine positiven 
Kriimmungen auftreten, ja es müßten sogar negative Krümmungen er- 
scheinen!“ Ich habe schon oben bemängelt, daß Bryer nicht unter- 
suchte, in welchem Maße seine Pflanzen der großen Periode unterlagen. 
Zweitens hat er nicht bestimmt, inwieweit seine Keimlinge durch die 
während des Versuchs auftretende ultrarote Strahlung und Erwärmung 
im Wachstum gefördert wurden. Diese beiden Mängel untergraben meiner 
Ansicht nach die Beweiskraft der Versuche Bryers völlig. Ein Versuch, 
ähnlich dem Voertschen Dunkelsturzversuch, würde ihm sicher das ver- 
stärkte Wachstum seiner Dunkelkeimlinge gezeigt haben. 

Mir ist nicht klar geworden, warum BEYER von vornherein den Be- 
griff der absoluten Wachstumshemmung mit der BLaauwschen Theorie 
verbindet. Dies hätte eine Auseinandersetzung mit den Forschern zur 
Voraussetzung haben müssen, die eine Wachstumsförderung durch das 
Licht festgestellt haben. Eine derartige Klarstellung bezüglich Hem- 
mung oder Förderung ist aber meines Wissens bis jetzt nicht erfolgt. So- 
mit „bestätigen“ BEYERs Versuche lediglich längst bekannte Ergebnisse. 

Der Klarheit halber möchte ich das Wachstum der Pflanzen Beyers 
noch einmal kurz charakterisieren: 

Antagonistische Belichtung: Beidseitige Depression (Lichtwirkung), die 
durch Wachstumsbeschleunigung (Ultrarot- bzw. Wärmewirkung) unge- 
fähr ausgeglichen wird. 

Einseitige Belichtung: Wachstum der Vorderflanke im wesentlichen 
wie oben, Wachstum der Hinterflanke sehr stark beschleunigt (Über- 
wiegen der Ultrarot- bzw. Wärmewirkung). Die Krümmung kommt dem- 
nach fast ausschließlich durch das Wachstum der Hinterflanke zustande. 

Aus dem Gesagten dürfte wohl zur Genüge hervorgehen, daß quan- 
titative Untersuchungen über die BLaauwsche Theorie nicht mit derart 
einfachen Versuchsanstellungen wie den BsyErschen ausgeführt werden 
können. Biaavw selbst hat ja in seiner ersten Arbeit über dieses Thema 
infolge der Temperaturempfindlichkeit seines Objektes Phycomyces mit 
einem weitgehend konstanten Thermostaten gearbeitet. Vor allem aber 
ist Wert zu legen auf Ausschaltung der starken Wärmestrahlung der 
Glühlampe, nach BACHMANX bis zu 92,5% der Gesamtenergie. 

In dieser Hinsicht ist auch meine Versuchsanordnung nicht einwand- 
frei. Selbstverständlich strahlen das erwähnte Lampenhaus ebenso wie 
die CuSO,-Lösung Wärme nach dem Keimling. Deswegen geben meine 
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Versuche auch keine absolut gültigen Werte der Wac 

sion usw. an. Es genügte aber für meine Zwecke völlig, die Vensbbichber- 
keit der Ergebnisse untereinander gewährleistet zu haben. Außerdem be- 
weist die gute Übereinstimmung mit van DicLewins und Kowines- 
BERGERS Befunden, daß der störende Einfluß nur gering war. 

Im Interesse der Sache wäre es erfreulich, wenn Versuchsanstellungen 
ähnlich der BEYERS in einem Thermostaten von absolut konstanter Tem- 
peratur vorgenommen würden. Sollten sich dann die Beyzrschen Er- 
gebnisse, die ich vorläufig auf Grund der vorgetragenen Resultate und 
Überlegungen nicht anerkennen «kann, bewahrheiten, so müßte die 
BLaauwsche Theorie — umzustoßen wird sie wohl nach den bisherigen 
Ergebnissen, auch denen, die ich im folgenden Abschnitt meiner Arbeit 
anführe, kaum sein — in Richtung einiger Punkte vervollständigt wer- 
den, die ich noch kurz berühre. Jedenfalls bin ich der Meinung, daß in 
allen Fällen, wo eine wachstumsfördernde Wirkung des Lichtes festgestellt 
wurde, diese Förderung der Wärmestrahlung der verwendeten Lampen zu- 
zuschreiben ist!. — 


Als BLAAUW in seiner letzten Arbeit das Problem des Phototropismus 
gelöst zu haben glaubte, indem er die Frage auf die Reizphysiologie des 
Wachstums zurückführte, mußte der weitere Weg der Forschung das 
Studium der Wachstumsverhältnisse sein. 

„Ein ausgebreitetes und eingehendes Studium der ‚Wachstums- 
empfindlichkeit‘ und Wachstumsreaktionen wird für die Analyse des 
ganzen Gebietes der ‚tropistischen‘ Reizerscheinungen, für die bessere 
Kenntnis des Wachstums und schließlich für die Erforschung der tieferen 
Stoffwechselverhältnisse des Protoplasmas von der größten Bedeutung 
sein. Wo wir der Natur unsere Fragen nur richtig stellen, da gibt sie 
(nicht wir) die Antwort, welche uns zu neuen, aber tieferen Fragen an- 
regt. Die Lichtwachstumsreaktion ist eine solche Antwort, wodurch die 
Natur selbst uns den Weg zur weiteren Forschung zeigt.‘ 

Leider ist in der Folgezeit nur ganz vereinzelt auf diese Anregung ein- 
gegangen worden. Wir wissen zwar aus zahlreichen Arbeiten der letzten 
Zeit sehr viel über Wuchshormone und andere offenbar regulatorisch wir- 
kende Stoffe, aber über die Grundlagen des durch sie beeinflußten Wachs- 


tums wissen wir noch sehr wenig. Solange man sich aber über den Mecha- 


1 Ich muß hier nochmals an Srerps S. 676 besprochene Arbeit (52) erinnern, 
weil letzthin SıLBERSCHMIDT (57) die Untersuchungen seines Lehrers mit dem 
gleichen Ergebnis wiederholt hat. Da er aber die Schwächen der Srerpschen Ver- 
suchsanstellung beibehält, insbesondere die Wärmestrahlung der verwendeten 
Lampen nicht ausschaltet, die gegenüber der infolge der senkrechten Beleuchtung 
der Koleoptile schwachen Lichtwirkung um so stärker ins Gewicht fallen muß, 
kann ich auf Grund meiner Befunde seine Ergebnisse ebensowenig wie die SIERPS 
(1918) anerkennen. 
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nismus des normalen Wachstums nicht hinreichend im klaren ist, wird 
man sich kaum deutliche Vorstellungen über das Einwirken der Wuchs- 
stoffe machen kénnen. 

Um im AnschluB an einige meiner Versuche nur ein Beispiel zu er- 
wähnen: die Rolle der Wasserversorgung des wachsenden Organs in den 
Versuchen über Wachstumsbeeinflussung scheint besondere Beachtung zu 
verdienen. Es ist ja selbstverständlich, daß unter Wassermangel stehende 
Koleoptilen langsamer wachsen als gut bewiisserte. Amputation der 
Wurzeln und Aufhebung der Wasserversorgung bewirken sogar sofortige 
Einstellung des Wachstums. Dekapitiert man Koleoptilen, so setzt in der 
Regel ein sehr starkes und anhaltendes Bluten des Stumpfes ein, wodurch 
zuweilen etwa aufgesetzte Spitzen fortgeschwemmt werden. Welche 
Wachstumsreaktionen nun Koleoptilen zeigen, die zwar mit Wasser ver- 
sorgt sind, bei denen aber der Wurzeldruck aufgehoben ist, geht aus den 
Versuchen mit abgeschnittenen Koleoptilen hervor. Zunächst ist das 
Wachstum um etwa 50% herabgesetzt. Besonders wichtig ist aber, daß 
schon schwache Belichtung Reaktionen hervorruft, die an normalen 
Pflanzen nur unter Anwendung hoher Intensitäten zu erzielen sind. 
Wenn also PRIESTLEY (45) und TerLey (46) den wachstumsfördernden 
Einfluß wiederaufgesetzter Koleoptilspitzen einer gewissen Wundver- 
schlußwirkung zuschreiben, so ist diese Meinung nicht ohne weiteres ab- 
zuweisen. Ebenso könnte der durch das schließliche Eintrocknen der 
Schnittstelle bewirkte Verschluß der Wunde in gewisser Hinsicht mit der 
sogenannten physiologischen Spitzenregeneration identisch sein. Jeden- 
falls ist Vorsicht geboten, wenn man versucht, Ergebnisse der üblichen 
Reizleitungsversuche auf den Phototropismus normaler Keimlinge zu 
übertragen, weil eben deren Wachstumsverhältnisse andere sind. Wir 
wissen lediglich, wie die zerschnittene und blutende Koleoptile auf Wuchs- 
stoffe reagiert. 

Aus der Tatsache des Blutens ist zu entnehmen, daß die Zellen der 
Koleoptile andauernd unter einem gewissen Wasserdruck stehen, der ihr 
Wachstum beschleunigt. Wie wirkt sich nun dieser Druck bei einseitiger 
Belichtung der Pflanze aus? Wenn wir annehmen, daß der Belichtungs- 
effekt in einer Verminderung der Saugkraft der Zellen, vielleicht durch 
Permeabilitätsänderung, besteht, so wird das hochgedrückte Wasser 
nicht mehr in dem Maße wie vorher von den Zellen aufgenommen. Es 
wäre denkbar, daß jetzt das gestaute Wasser seinen Druck in erhöhtem 
Maße auf die photoblastisch weniger beeinflußte Schattenpflanze ausübt, 
wodurch deren Wachstumsdepression ausgeglichen, eventuell sogar über- 
kompensiert werden könnte. Diese Wachstumskorrelation zwischen 
Licht- und Schattenflanke würde die Depression der Vorderseite tiefer, 
die der Hinterseite flacher als in Wachstumsversuchen unter antagonisti- 
scher Belichtung mit den entsprechenden Intensitäten erscheinen lassen. 
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Vielleicht können die von einigen Forschern aufgezeigten Unstimmig- 
keiten zwischen der BLaauwschen Theorie und den vorliegenden Wachs- 
tumsmessungen z. T. auch auf diese Weise erklärt werden. Es ist leider 
über die Faktoren des unbeeinflußten Wachstums viel zu wenig bekannt, 
um etwas Sicheres aussagen zu können. 


Es sei an dieser Stelle noch an die Arbeit von Prosst erinnert (51), der in- 
folge Wurzelbelichtung eine Wachstumsbeschleunigung der Koleoptile feststellte. 
Wenn wir die Annahme machen, daß die Wurzel auf Belichtung mit verstärkter 
Wasseraufnahme reagiert, so wäre die resultierende Wachstumsförderung einer 
Erhöhung des Wurzeldruckes zuzuschreiben. 

Auch die bei den Wachst versuchen mit Weiß hoher Intensität gemachte 
Beobachtung, daß das Wachstum des Primärblattes durch intensive Bestrahlung 
der Koleoptile anscheinend beschleunigt wird, würde sich zwanglos dieser Be- 
trachtungsweise einfügen. Das Primärblatt wäre danach als eine Art Sicherheits- 
ventil für die gehemmte Weiterleitung des von der Wurzel nach oben gedrückten 
Wassers anzusehen. 





II. Krümmungsversuche. 


Schon lange vor dem Studium der Lichtwachstumsreaktionen hat der 
Krümmungsvorgang das Interesse der Forscher in Anspruch genommen. 
Es ist allerdings nicht ganz einfach, wirklich exakte Maße für den Krüm- 
mungsgrad zu erhalten, die für quantitative Untersuchungen nötig sind. 
Sehr einfach ist z. B. das Verfahren, die seitliche Abweichung der Spitze 
von der vertikalen als Maß der Reaktionsgröße zu nehmen. Wird diese 
Abweichung in kürzeren Zeitintervallen verfolgt, so erhält man ein ver- 
hältnismäßig zuverlässiges Bild des Krümmungsverlaufes. Allerdings 
können verwickeltere Verhältnisse auf diese Weise nicht festgelegt wer- 
den. Das erfordert eine fortlaufende photographische Registrierung des 
Vorganges. Zahlreiche Forscher haben sich unter Umgehung umständ- 
licher Appäraturen auf eine Erfassung der Reaktion in wenigen Krüm- 
mungsgraden beschränkt. Derartige Angaben sind nun aber deswegen 
schwer zu deuten, weil wir es ja mit ständig fließenden Vorgängen zu tun 
haben. Deswegen ist in letzter Zeit meist auf Feststellung eines bestimm- 
ten Krümmungsgrades nach bestimmter Zeit verzichtet worden zu- 
gunsten der Bestimmung der einzelnen Krümmungsphasen (LUNDE- 
GÄRDH 1926). 

Überhaupt muß man bei der Vergleichung von Krümmungen auch in 
gleichen Krümmungsgebieten sehr vorsichtig sein. Es ergeben ja — das 
ist durch zahlreiche Daten belegt — sehr verschiedene Lichtmengen oft 
gleiche Krümmungen. Umgekehrt wurde für bestimmte Lichtmengen die 
Ungültigkeit des Reizmengengesetzes bewiesen, so daß es wahrscheinlich 
nur für das Gebiet der Reizschwelle strenge Gültigkeit haben dürfte. 

Nachdem ich im ersten Teil meiner Arbeit festgestellt hatte, daß die 
blastische Wirksamkeit meiner Spektralbezirke sich nur quantitativ un- 
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terschied, kam es darauf an, den tropistischen Reizwert dieser Bezirke zu 
bestimmen. Für Schwellenwerte hat dies BLaauw mittels zerlegten 
Lichtes schon getan. Ich hätte nun so verfahren können, daß ich die Be- 

zirke in genau gleicher Intensität und Lichtmenge einwirken ließ und die 
resultierenden Krümmungen registrierte und verglich. Dabei hätte ich 
mit den oben erwähnten Komplikationen rechnen müssen, da ja Licht- 

menge und Krümmungsgrad, wenn überhaupt, so doch nur innerhalb 
enger Grenzen proportional sind. Es war nach den Ergebnissen von 
Teil I aber mit dem Auftreten von negativen Krümmungen zu rechnen. 
Deshalb entschloß ich mich, nicht verschiedene Krümmungsgrade zu ver- 
gleichen, sondern durch entsprechende Dosierung des Reizes für alle Be- 
zirke den gleichen, möglichst einfachen Krümmungsverlauf zu erhalten. 
Die verwendeten Reizmengen mußten dann im umgekehrten Verhältnis 
ihrer Reizwerte stehen. — Der denkbar einfachste Krümmungsverlauf, 
bei dem sich eine Registrierung erübrigt, ist eine Krümmung von der 
Größe Null. Es gibt vier Fälle, in mn einseitig belichtete Keimlinge 
keine Krümmungsreaktionen zeigen 

1. Wenn der Reiz en bleibt. Beide Flanken zeigen keine 
Lichtwachstumsreaktionen. Diese Untersuchung liefe auf eine Bestim- 
mung der Reizschwelle hinaus, sie ist bereits von BLAAUW ausgeführt 
worden. 1. Indifferenzpunkt, Zone der unterschwelligen Reize. 

2. Beim Übergang von erster positiver zu negativer Reaktion. Beide 
Flanken weisen Lichtwachstumsreaktionen auf, und zwar zeigt die vor- 
dere Flanke eine kurze, die Hinterflanke dagegen eine lange Reaktion. 
Beide Reaktionen führen zu etwa gleicher Gesamtwachstumsverzögerung 
beider Flanken. 2. Indifferenzpunkt. 

3. Beim Übergang von negativer zu zweiter positiver Reaktion. Die 
Reaktion der Vorderflanke ist eine kurze, die lange Reaktion der Hinter- 
flanke schlägt gerade in eine kurze um. 3. Indifferenzpunkt. 

4. Wenn sich das Wachstum des Keimlings durch Lichteinwirkung 
nicht weiter herabsetzen läßt. Gleichgültig ist dabei, ob das Wachstum 
völlig sistiert wird oder nicht. Für die Hinterflanke wird dieser Punkt 
um so eher erreicht, je geringer der Lichtabfall ist. Die Vorderflanke er- 
hält dann mehr Licht als nötig wäre, um die tiefste Depression hervorzu- 
rufen. 4. Indifferenzpunkt, Zone der Lichtstarre. 

Die Untersuchung des vierten Indifferenzstadiums war mir aus tech- 
nischen Gründen nicht möglich, da die höchste Intensität weißen Lichts, 
die mir zur Verfügung stand, fast 27 000 MK., auch bei Dauerbelichtung 
noch schwache Krümmungen hervorrief. Die Untersuchungen des 
zweiten und dritten Indifferenzpunktes wurden ausgeführt. 

Es gibt nun noch eine zweite Möglichkeit, den Reizwert eines Spek- 
tralbezirkes zu bestimmen: indem man die ausgelöste Krümmung durch 
eine entgegengesetzte kompensiert. Der Reiz, der diese entgegengesetzte 
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Kriimmung bewirkt, mu8 dann in seiner Wirkung genau bekannt und 
meBbar oder dauernd konstant sein. Derartige Kompensationsversuche 
unter antagonistischer Belichtung sind schon oft ausgefiihrt worden, ich 
erinnere hier an den bekannten Wriesnerschen Photometerversuch. 
Keimlinge zwischen zwei Lichtquellen verschiedener Intensität bleiben in 
der photometrischen Mitte zwischen den Lampen gerade. Die übrigen 
Keimlinge krümmen sich der Lampe zu, die sie mit der größeren Be- 
leuchtungsstärke bestrahlt. Wenn wir diese Beobachtung allgemeiner 
ausdrücken wollen: die Seite der größeren Wachstumsdepression wird 
Konkavflanke. Der Kompensationspunkt ist durch gleiche Lichtwachs- 
tumsreaktionen der beleuchteten Flanken charakterisiert '. 

Da die Lichtwachstumsreaktionen meiner Filterbezirke qualitativ 
gleich sind, mußte es möglich sein, ihre Wirkungen zu kompensieren. Die 
zur Kompensation nötigen Intensitäten mußten dann den Reizwerten 
umgekehrt proportional sein. Da in meinen Wachstumsversuchen Weiß 
die stärkste, Gelbgrün die schwächste und Rot gar keine Depression her- 
vorgerufen hatten, mußten die tropistischen Reizwerte dieser Bezirke 
nach der BLaauwschen Theorie in der gleichen Reihenfolge abfallen. 
Stärkste Wachstumsdepression und stärkster Reizwert mußten einander 
entsprechen. 

Versuchsreihe A. 
Lichtkompensationsversuche. 

Die Anstellung der Versuche war denkbar einfach. Es wurden die 
gleichen Lampen und Lampenhäuser verwendet wie für die Wachstums- 
versuche. Zwischen zwei Lampenhäusern in bestimmter Entfernung 
stand eine schwarzgestrichene massive Holzbank, die von 5 zu 5 cm ge- 
markt war. Darauf standen die Gläschen so hoch, daß die Keimlinge sich 
in gleicher Höhe mit beiden Leuchtflächen befanden. Da stets die 
gleichen 100 Wattlampen verwendet wurden, war es aus räumlichen 
Gründen nicht möglich, alle Bezirke gegen Weiß zu kompensieren. Daher 
wurden die Bezirke untereinander verglichen und rechnerisch in Be- 
ziehung zu Weiß gesetzt. 

Als Vorversuch wurde der WIEsNERsche Photometerversuch ausge- 
führt und zwar derart, daß eine größere Anzahl von Keimlingen zwischen 
beiden Lampenhäusern in gleichmäßigen Abständen so aufgestellt wur- 


1 Dies gilt allerdings nur für die in meinen Versuchen angewandte Dauer- 
belichtung. Wie Ariss gezeigt hat, existieren nämlich für bestimmte antago- 
nistisch gebotene Lichtmengen noch symmetrisch zur photometrischen Mitte 
liegende Punkte, wo die Keimlinge ungekrümmt bleiben. Diese Punkte be- 
grenzen Gebiete von Krümmungen, die negativ zur stärkeren Lichtquelle ge- 
richtet sind, sie sind also den 2. und 3. Indifferenzpunkten bei einseitiger Reizung 
homolog. Deshalb gilt auch für sie, daß die Lichtwachstumsreaktionen der 
Gegenflanken zwar verschieden sind, aber gleiche Gesamtverzögerung bewirken. 
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den, daß sie sich gegenseitig nicht beschatteten und möglichst nahe der 
Verbindungslinie zwischen beiden Leuchtflächen standen. Nach ein- bis 
zweistündiger Belichtung waren die meisten Keimlinge gekrümmt und 
zwar so, daß die Krümmungen nach beiden Lichtquellen zu immer 
stärker wurden. Nach der photometrischen Mitte zu nahmen die Krüm- 
mungen immer mehr an Stärke ab, verhielten sich also gänzlich unseren 
Anschauungen von der Rolle der Lichtwachstumsreaktion gemäß, d. h. 
die Stärke der Krümmung wächst mit der Größe des Intensitätsunter- 
schiedes zwischen beiden Flanken, weil damit der Unterschied der De: 
pressionen an beiden Flanken größer wird. Keimlinge, die nur wenige 
Zentimeter von der Mitte entfernt standen, krümmten sich erst nach 
mehrstündiger Belichtung. Der in der genauen Mitte stehende Keimling 
zeigte selbst nach 20stündiger Belichtung keine Krümmungen. 

Bei der Bestimmung des Kompensationspunktes zwischen zwei Strah- 
lungsbezirken wurde folgendermaßen verfahren : Zunächst wurden wieder 
Keimlinge über die ganze Strecke verteilt. Nach 1—2 Stunden wurde die 
Lage des Kompensatioaspunktes innerhalb einer bestimmten Strecke 
festgestellt, vorausgesetzt, daß die Reizwerte beider Bezirke nicht so 
stark differierten, daß Kompensation innerhalb der festen Versuchs- 
strecke unmöglich war, was sich ebenfalls bei diesem einleitenden Versuch 
zeigte. Nun wurde weiterhin die in Frage kommende Strecke — etwa 
10—20 cm — durch Aufsetzen neuer Keimlinge von beiden Endpunkten 
her weiter eingeengt. Bei diesen genauen Bestimmungen standen nur 
noch zwei Keimlinge auf der Bank. Sobald sie deutliche Krümmungen 
zeigten, wurden sie durch zwei neue, noch enger aneinandergeriickte er- 
setzt. Beide Keimlinge standen praktisch genau auf der Verbindungs- 
linie der Leuchtflächen, die auf der Bank hell markiert war. Sie wichen 
nur soviel davon ab, daß sie sich gegenseitig nicht beschatteten. 

Auf diese Weise konnte ich auch für die längste Versuchsstrecke 
(400 cm) die Lagegrenzen des gesuchten Kompensationspunktes bis auf 
l cm zusammenrücken. Da ich bei diesem Einengungsverfahren immer 
darauf achtete, daß beide Keimlinge stets etwa gleiche Krümmungen 
zeigten, wurde des gesuchte Punkt mit hoher Sicherheit als in der Mitte 
dieses Zentimeters liegend angenommen. Eine genauere Bestimmung 
wurde mit Rücksicht auf die sich immer verlängernden Reaktionszeiten 
und angesichts der hohen Stromkosten unterlassen. Die Fehlergrenzen 
dürften für den Einzelversuch nicht größer als + 0,25 em, jedenfalls 
kleiner als 0,5 cm sein, das ist im ungünstigsten Falle weniger als + 5,4% 
der Intensitätsverhältnisse, im Mittel 2,7%. 

Daß die Kompensation verschiedener Bezirke überhaupt möglich war, 
beweist, daß die Lichtwachstumsreaktionen im Kompensationspunkte 
sowohl qualitativ als auch quantitativ völlig gleich waren. Es erhoben 
sich nun noch zwei Fragen von Wichtigkeit. 
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Tabelle 22. Reizwertverhältnisse der angewandten Qualitaten. 























Lineares 
120 cm 240 cm 400 em Verhältni 
PUS 94 : 26 187,5:52,5 | 313:87 3,60: 1 
a 3,62:1 3,57:1 3,60: 1 
B: 93,5 : 26,5 186 : 54 310 : 90 3,45:1 
: Bg 3,53:1 3,44:1 3,44:1 
mae 89,5: 30,5 | 178,5:61,5 | 297 : 103 2,88: 1 
8:78 2,96 : 1 2,88 : 1 2,88 : 1 
B:G 220 : 20 366 : 34 10,7 :1 
“= 11,0:1 10,7 :1 
W : W 
+ CuSO, 15% 61,5:58,5 | 123:117 
W : W 60 : 60! 120 : 120! 
+H,O +CuSO, 15% ae 














W = WeiB ohne jedes Filter; B = Blau; Bg = Blaugrün; Gg = Gelbgriin; 
jedes Filter + 1 em CuSO, 15%. 

1. Zeigt sich irgendwelche Verschiebung des Kompensationspunktes 
bei sehr lange andauernder Belichtung? 

Obgleich eine derartige Verschiebung nach den bisher mitgeteilten 
Anschauungen nicht zu erwarten war, wurden mehrere Versuche in 
dieser Richtung angestellt. Sie zeigten übereinstimmend, daB auch nach 
über 24stündiger Belichtung keine Verschiebung eintrat. 

2. Noch wichtiger war die Frage: Hat eine Anderung der Kompen- 
sationsstrecke eine Verschiebung des Kompensationsverhältnisses zur 
Folge? 

Um diese Frage zu beantworten, d. h. die Reizwertverhältnisse für 
verschiedene Intensitäten zu kontrollieren, wurden die wichtigsten Ver- 
suche für drei verschiedene Strecken : 120 cm, 240 cm, 400 cm ausgeführt. 
Das Ergebnis war negativ, die drei Versuchsreihen gaben vollständig 
übereinstimmende Resultate. Damit ist gezeigt, daß die Reizwertver- 
hältnisse für verschiedene mittlere Intensitäten die gleichen sind. 

Ich nahm weiterhin noch Versuche vor, in denen ich weißes Licht 
ohne jedes Filter mit solehem kompensierte, das durch eine der üblichen 
CuSO,-Cuvetten (15%) gegangen war. Die Strecken verhielten sich wie 
61,5 : 58,5 und 123 : 117, die Intensitäten also wie 151 : 136. Das weiße 
Licht wurde demnach durch die Cuvette um 10% geschwächt. Um festzu- 
stellen, wie sich diese Schwächung auf die unvermeidlichen Verluste an 
den Cuvetten und durch Absorption des Lichtes durch das Kupfersulfat 
verteilte, wurden weitere Versuche angestellt, in denen das weiße Licht 
eine gleiche, aber mit destilliertem Wasser gefüllte Cuvette passierte. 
Jetzt verhielten sich die Strecken genau wie 60 : 60 und 120 :120. Die 
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Intensitäten waren also gleich. Damit ist gezeigt, daB der Strahlungsver- 
lust von 10% nur auf Absorption des Cuvettenglases und auf Reflexion 
an den verschiedenen Grenzflächen (etwa 8,7%) zuriickzufiihren ist. 
Dieses Ergebnis ist sehr wichtig. Es zeigt uns, daB durch das Kupfer- 
sulfat fast nur phototropisch wertlose Strahlen absorbiert werden‘. In 
Zukunft wird man deswegen bei phototropischen Versuchen mit Avena 
die Wärmestrahlung des Lichts durch CuSO,-Lösungen nach den An- 
gaben BACHMANNs ausschalten können, ohne eine Schwächung der wirk- 
samen Lichtintensität fürchten zu müssen. 

Der Vollständigkeit halber sei noch erwähnt, daß diese ‚Versuche je 
nach der Länge der Kompensationsstrecke je 1—3 Arbeitstage in An- 
spruch nahmen. Tabelle 22 bringt eine Zusammenstellung der gefundenen 
Streckenverhältnisse, Tabelle 23 die Umrechnungsdaten für das absolute 




















Tabelle 23. 
Strecken Relati 

(=) A Intensität Reseuts 
D os _ _ 40 — 
Secs. .% 1 1 135,0 1 
Ni. 2,88 8,3 82,0 13,7 
PR 9,95 99,0 42,0 316,0 
ae oe, 35,8 1280 1000 173,0 


Verhältnis der Reizwerte. Es ergibt sich eine schéne Ubereinstimmung 
mit den Resultaten BLAAUWS, obschon eine direkte Vergleichung nicht 
môglich ist. Damit habe ich selbst bestätigt, was bereits am Ende des 
ersten Teiles gesagt werden konnte, daB Lichtkriimmung und Licht- 
wachstum parallele Vorgänge sind: Je größer der Reizwert eines Bezirkes, 
desto stärker die von ihm bewirkte Wachstumsreaktion. 

Um in den folgenden Versuchen die Ergebnisse für zerlegtes Licht mit den 
Resultaten anderer Autoren, die für weißes Licht gelten, vergleichen zu können, 
wien die in Spalte 12 gebrachten Verhältnisse, die sich direkt aus den in den 

versuchen bestimmten Strecken ergeben, den weiteren Versuchen 
me 7 gelegt. Danach wirkt das weiBe Licht tropistisch 12,9mal so stark wie 
die nachst stärkere Qualität Blau bei gleicher Entfernung der Objekte von der 
Lichtquelle. 





Versuchsreihe B. 
Kompensation des Geotropismus. 
VON GUTTENBERG hat 1907 die Streitfrage, ob es möglich sei, Geo- 
tropismus und Phototropismus gegeneinander zu kompensieren, in posi- 


1 Vom CuSO, wird ja zweifellos etwas in Violett und Ultraviolett absorbiert, 
doch zeigt die Abb. 3 bei BACHMANN, in der die Energiekurve des Osramlichtes 
bis zu 350 my gestrichelt ist, daß das vom CuSO, absorbierte Energiequantum 
sehr gering ist, und daB die Differenz zwischen der das Wasser und das CuSO, 
passierenden phototropisch wirksamen Strahlung innerhalb der Versuchsfehler- 
grenzen meiner Methode liegt. 
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tivem Sinne beantwortet, indem er zeigen konnte, daB die geringe Licht- 
menge von 0,0475 HK., von unten auf horizontal gelegte Avena-Keim - 
linge einwirkend, deren Geotropismus gerade aufhebt. Diese Tatsache 
bot die Möglichkeit, die interessante Frage zu lösen, ob zerlegtem Licht 
die gleiche Wirkung zuzusprechen sei. Das muBte ja infolge der gezeig- 
ten qualitativ gleichen Wirkungsweise der einzelnen Qualitäten der Fall 
sein. Wenn also das bis jetzt Vorgetragene auch Giiltigkeit fiir die 
Kompensation des Geotropismus haben sollte, sich also mit zerlegtem 
Licht das Gleiche bewirken lieB, so muBten die angewendeten Intensitäten 
genau in den bei den Lichtkompensationsversuchen gefundenen Ver- 
hältnissen stehen. Damit war wiederum eine Überprüfung der Resultate 
möglich. 

Um die Versuche auf breiterer Basis ausführen zu können als es von 
GUTTENBERG getan hat, baute ich mir 7 Kästen, in denen ich bis zu 
70 Keimlinge gleichzeitig mit gleicher oder verschiedener Qualität be- 
lichten konnte. Diese Kästen, 30 cm hoch, 30 cm tief, 20 cm breit, be- 
standen aus einem festen Holzgerüst, das mit schwarzen Karton um- 
kleidet war. Im Inneren befand sich im Winkel von 45° eine Spiegel- 
scheibe 19 x16 qem (alle Scheiben waren aus einem Stück geschnitten). 
Von der vorderen Schmalseite führte ein Lichtschacht (15 x15 qem), der 
wie in den Lampenhäusern zur Aufnahme von Filter und Cuvetten- 
rahmen diente, 4 cm nach innen. Die Oberfläche der Kästen war mit 
einem lichtdichten Deckel verschlossen. Im Inneren des Kastens wurden 
die Keimlinge auf einem über der Spiegelscheibe befestigten Brettchen 
horizontal gelegt. Bei Ausführung eines Versuches wurden die Kästen 
zunächst ähnlich wie bei der Lichtkompensation über eine große Strecke 
gestaffelt aufgestellt. War die gerade kompensierende Intensität unge- 
fähr gefunden, so wurde mit wenigen Kästen ganz wie oben die genaue 
Bestimmung vorgenommen. Als Lichtquelle diente eine mattierte Os- 
ramnitralampe 15 Watt, deren Licht bei Versuchen mit Weiß und Blau 
aus Gründen des Raummangels durch ein Graufilter bis auf 6,8% ge- 
schwächt wurde, ohne daß sich die spektrale Energieverteilung wesent- 
lich änderte. Trotzdem wurden das geschwächte Licht ebenso wie die 
Lampe selbst für die einzelnen Bezirke photometriert und die Ergeb- 
nisse in Rechnung gezogen. Als Lichtquelle wurde bei Intensitäts- 
bestimmungen stets die Mattscheibe oder das Mattglas der Birne ge- 
nommen. 

von GUTTENBERG fand folgenden bemerkenswerten Verlauf der 
Reaktion: 30—40 Minuten nach Beginn des Versuches trat eine geo- 
tropische Aufkrümmung ein. Nach 5 Stunden begann eine allmähliche 
Abwärtskrümmung der Spitze, so daß die Keimlinge ein S-förmiges Aus- 
sehen gewannen. 24 Stunden nach Versuchsbeginn waren die Krüm- 
mungen ausgeglichen, die Pflanzen befanden sich gestreckt fast genau in 
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der Horizontalen. Aus dieser entfernten sie sich auch dann nicht, wenn 
sie noch weitere 24 Stunden in ihrer Stellung belassen wurden. 

Es waren mehrere Punkte, die mich zur Aufnahme dieser Versuche in 
meinen Arbeitsplan veranlaBten. Daß für eine entsprechende Intensität 
des angewendeten Bezirkes auch qualitativ dieselbe Reaktion eintrite, 
war nach den vorangegangenen Untersuchungen zu erwarten. Es fragte 
sich aber, ob die von mir ermittelten, für héhere Intensitäten gültigen 
Reizwertverhältnisse auch für die niedrigen Lichtstärken der Kompen- 
sation des Geotropismus die gleichen bleiben wiirden. Noch wichtiger 
war mir ein Problem, welches ich bei der Lichtkompensation noch nicht 
berührt und dafür im nächsten Kapitel etwas ausführlicher behandelt 
habe. Die Avena-Koleoptile ist bekanntlich ein dorsiventrales Organ. 
Dieses zeigt sich schon bei oberflächlicher Betrachtung unter anderem 
darin, daß der Querschnitt der Koleoptile elliptisch ist. Da wir nun für die 
für Vorder- und Hinterflanke einer belichteten Koleoptile verschiedenen 
Lichtwachstumsreaktionen (und damit Lichtkriimmungen) den Lichtab- 
fall im Inneren des Organs verantwortlich zu machen haben, müßten je 
nach Belichtung der Breit- oder Schmalseite die Krümmungen ver- 
schieden ausfallen ; denn der Lichtabfall bei Schmalseitenbelichtung muß 
wesentlich größer sein als bei Einfall des Lichts von der Breitseite. Nun 
finden sich in der Literatur übereinstimmend Angaben, wonach sich die 
Koleoptile physiologisch als radiäres Organ verhalten soll. Auch von 
GUTTENBERG — das ist für unseren Fall besonders wichtig — kann das 
bestätigen. Lediglich PRINGSHEIM hat, nach einer allerdings sehr sum- 
marisch gehaltenen Bemerkung ohne genauere Angaben, Unterschiede in 
der Reaktion auf Schmal- und Breitseitenbelichtung beobachtet. Nun 
war es aber denkbar, daß die Autoren in der Mehrzahl die zum Teil sehr 
bedeutenden Torsionen der Koleoptile, auf die in letzter Zeit BEYER auf- 
merksam gemacht hat, und die ich besonders bei diesen Kompensations- 
versuchen bestätigen konnte, vernachlässigt haben. So konnte ich in 
zahlreichen Fällen beobachten, daß Koleoptilen, die breitseitig mit 
größerer als Kompensationsintensität belichtet wurden, um 90° tor- 
dierten und dann (bzw. dabei) eine starke Lichtkrümmung ausführten. 
Man konnte geradezu den Eindruck gewinnen, daß die Pflanzen zur 
Krümmung sich mit Vorliebe der Schmalseiten bedienten. Das ist ohne 
weiteres begreiflich, wenn man die Anatomie der Koleoptile bedenkt. In 
Abschnitt III werde ich noch auf die Ergebnisse dieser Versuche eingehen. 

Zunächst konnte ich in meinen Versuchen die Beobachtung machen, 
daß entgegen den Angaben v. GUTTENBERGs nach 24 Stunden noch keine 
endgültige Kompensationsstellung eingetreten war. Wurde der Versuch 
nach weiteren 24 Stunden registriert, so ergab sich, daß der Kompen- 
sationspunkt in dieser Zeit sich um 20—30 cm von der Lichtquelle weg 
verschoben hatte, d. h. die zur Kompensation nötige Intensität war nach 
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weiteren 24 Stunden um etwa 20% niedriger geworden. Eine weitere Ab- 
nahme der Intensität im Laufe der nächsten 24 Stunden wurde nicht be- 
obachtet, allerdings durchbrachen dann vielfach bereits die Primar- 
blätter die Koleoptilspitzen. Der angegebene Wert ist stets die Kom- 
pensationsintensität nach 24 Stunden. 

Die ersten Versuche wurden mit weißem Licht angestellt. Ich fand 
Kompensation nach 24 Stunden bei einer Intensität von 0,0414 MK. Die 
Lichtverluste am Spiegel wurden zu etwa 10% bestimmt und in Rechnung 
gesetzt. Nach weiteren 24 Stunden zeigten die Keimlinge infolge der eben 
beschriebenen Intensitätsverringerung eine schwache Neigung nach der 
Lichtquelle. 

Es muß hier bemerkt werden, daß die Ergebnisse dieser Versuche bei weitem 
nicht die Genauigkeit der Lichtkompensationsversuche haben. Es kam verhältnis- 
mäßig oft vor, daß ein oder mehrere Keimlinge eines Kastens sich völlig ab- 
weichend verhielten, indem sie im Gegensatz zu den übrigen Pflanzen entweder 
die starke, negativ geotropische Aufkrümmung von Anfang an beibehielten oder 
sich trotz schwächerer als Kompensationsintensität dem Licht zuwandten. Einige 
Keimlinge setzten diese Lichtkrümmung sogar soweit fort, daß die Koleoptile 
zum Halbkreis gebogen war. 

Genau der gleiche Reaktionsverlauf wie für weißes Licbt ergab sich 
bei Anwendung der Filterbezirke. Die Kompensationsintensitäten für 
Weiß bis Gelbgrün stimmten völlig mit den Reizwertverhältnissen der 
Tabelle 22 überein, mit ihnen umgerechnet ergab sich bezogen auf weißes 
Licht 

für Blau 0,0405, 

für Blaugrün 0,038 

für Gelbgrün 0,04046. 
Diese gute Übereinstimmung mit dem für Weiß gefundenen Wert läßt er- 
kennen, daß die Reizwerte auch für sehr niedrige Intensitäten Geltung 
behalten. Die Abweichung von dem Wert v. GUTTENBERGS dürfte auf die 
Verschiedenheit der Lichtquellen zurückzuführen sein. 

Die Versuche mit Belichtung der Breitseite wurden nur mit weißem 
Licht ausgeführt. Es zeigte sich, daß ein Unterschied in der Reaktion 
und in der zur Kompensation nötigen Intensität für Schmal- und Breit- 
seitenbelichtung nicht besteht. Ich kann also ROTHERTS und v. GUTTEN- 
BERGs Angaben bestätigen. Bei Belichtung der Breitseite war es außer- 
dem belanglos, ob das Endosperm der Lichtquelle zugekehrt war oder 
nicht. Bei der gewählten Versuchsanordnung ließ sich eine Einwirkung 
der Dorsiventralitatskriimmung nicht erkennen. 
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Versuchsreihe C. 


Ergänzende Versuche. 
1. Das Gebiet der negativen Krümmung. 

Nach Ariss’ Untersuchungen über diesen Punkt bekommt man 
sichere negative Krümmungen für Intensitäten von 100 MK. bei 60 bis 
420 Sekunden Belichtungsdauer. Eine meiner 1000-Wattlampen rief in 
400 cm Entfernung vom Keimling bei 60 Sekunden Belichtungsdauer eine 
deutliche negative Krümmung hervor. Nun entsteht nach van DILLE- 
WIN eine negative Krümmung aus dem Zusammenwirken von kurzer 
vorderseitiger und langer rückseitiger Reaktion. Wenn es gelang, nega- 
tive Kriimmungen mit monochromatischem Licht zu erzielen, so war 
damit erneut bewiesen, daß dieses Licht wirklich kurze Reaktionen her- 
vorrufen kann. Trat eine negative Krümmung ein, so mußten, wenn die 
Belichtungszeiten gleichgehalten wurden, die zur Erzielung der gleichen 
negativen Krümmung nötigen Intensitäten in dem bekannten Verhältnis 
der Reizwerte stehen. Um ein mühsames Suchen dieser Intensitäten zu 
ersparen, berechnete ich nach dem Reizwert die Entfernungen von der 


Lichtquelle für die ein- 
( [ | zelnen Bezirke. Sie be- 

trugen für WeiB ohne je- 
M 720 480 


Abb. 17 is af dinde ses Kriimmungen Ges Wilken; 400 sus er 
u “ Blau 111 cm, für Blau- 
grün 32 cm und für Gelbgrün 11 cm. Antagonistische Belichtung durch 
die Bezirke in diesen Intensitäten hätte Kompensation zur Folge ge- 
habt. Um das untersuchte Krümmungsgebiet etwas eingehender zu 
erfassen, wurden für jede Qualität in der genannten Entfernung 7 Zeit- 
faktoren gewählt: 3, 10, 30, 50, 60, 120, 480 Sekunden. Die Versuche 
mit Gelbgrün ließen sich mit einer Entfernung von 11 cm aus technischen 
Gründen nicht ausführen. 

Die Versuchsanordnung war so, daß die Lampe frei brannte und die 
Versuchspflanzen sich an Stelle der Lampe in einem der Lampenhäuser 
befanden. Je nach der anzuwendenden Qualität wurde das Haus gegen 
die Lampe verschoben und das entsprechende Filter eingesetzt. Das Er- 
gebnis entsprach durchaus den Erwartungen, für alle drei verwendeten 
Bezirke wurden völlig die gleichen Krümmungen erzielt. Um eine An- 
schauung von ihrer Größe zu geben, sind sie in Abb. 17 schematisch dar- 
gestellt. Ganz parallel in den drei Versuchsreihen nimmt die Stärke der 
positiven Krümmung von 3—30 Sekunden ab. Beim Zeitfaktor 50 Se- 
kunden ist übereinstimmend der erste Indifferenzpunkt erreicht. Für 
60 Sekunden ist in allen drei Qualitäten eine deutliche negative Krüm- 
mung eingetreten. 120 Sekunden Belichtungszeit bringen in den drei Be- 
zirken etwa den zweiten Indifferenzpunkt, 480 Sekunden wieder überein- 
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stimmend eine zweite positive Kriimmung hervor. Die Keimlinge — es 
wurden je zwei fiir jede Lichtmenge genommen — wurden zum Beleg 
4 Stunden nach der Reizung photographiert. Da sie nicht klinostatiert 
werden konnten, zeigten einige dann bereits wieder sehr schwache geo- 
tropische Aufkriimmungen. 

Um auch fiir den schwach wirkenden Gelbgriinbezirk negative 
Krümmungen hervorzurufen, belichtete ich Keimlinge mit Gelbgrün und 
Blaugriin in dreifacher als der angegebenen Entfernung und dement- 
sprechend mit 9facher Zeit. Es erfolgten jedoch an Stelle der erwar- 
teten negativen bei beiden Qualitäten‘wiederum völlig parallel noch starke 
_ positive Krümmungen, deren Kriimmungsgrad aber mit steigender Be- 

lichtungszeit abnahm. Ob sich bei längerer Lichteinwirkung doch noch 
negative Krümmungen hätten erzielen lassen, wurde nicht untersucht. 
Jedenfalls erwies sich für das Gebiet der negativen Krümmung das Reiz- 
mengengesetz als ungültig. Doch glaube ich, durch die auch hier auf- 
getretene Parallelität der Reaktionen zwischen Gelbgrün und Blaugrün 
gezeigt zu haben, daß auch der gelbgrüne Bezirk negative Krümmungen 
bewirken kann. 


2. Krümmungsversuche mit rotem Licht. 


Es hatte sich schon bei den ersten Kompensationsversuchen ergeben, 
daß das verwendete Rotfilter im Vergleich zur schwächsten wirksamen 
Qualität Gelbgrün unwirksam war. Der nächste Schritt zur Prüfung 
dieses Bezirkes waren Krümmungsversuche bei einseitiger Belichtung. 
Es wurden Keimlinge in 30 cm Entfernung (100 Watt) 24 Stunden hin- 
durch belichtet, ohne daß die geringste Krümmung zu erkennen gewesen 
wäre. Ebenso wurde in Parallele zu dem entsprechenden Wachstums- 
versuch während 4 Stunden einseitig Rotlicht (1000 Watt, J = 3420,0) 
geboten und der Keimling während dieser Zeit mikroskopisch beobachtet. 
Auch hier ließ sich keinerlei Krümmung erkennen. Als Wirkung desroten 
Lichtes konnte ich lediglich, wie schon im Wachstumversuche, eine leb- 
hafte Ergrünung des Primärblattes feststellen. 


3. Krümmungsversuche mit ultrarotem Licht. 


Da die Koleoptilen unter ultraroter Bestrahlung ihr Wachstum stark 
beschleunigten, konnte angenommen werden, daß einseitige Belichtung 
— ein bestimmter Lichtabfall des Ultrarot vorausgesetzt — Krüm- 
mungen, und zwar negative, hervorrufen würde. In den angestellten Ver- 
suchen verhielten sich jedoch die Keimlinge dieser Qualität gegenüber 
tropistisch völlig indifferent. Da der Abfall des Ultrarot in der Koleoptile 
sich nicht ohne weiteres bestimmen läßt und außerdem die Rolle der Er- 
wärmung des Keimlings noch nicht klargestellt ist, kann zu diesen Ergeb- 
nissen nicht Stellung genommen werden. Daß aber eine Wärmewirkung 
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vorliegt, erhellt daraus, daß auch bei einseitiger Belichtung deutliche 
Wachstumsförderung des Keimlings festzustellen war. 
4. Bestimmung der Grenze der phototropischen Wirksamkeit nach dem 
roten Ende des Spektrums zu. 

Versuche in dieser Richtung wurden mit Schottglasfiltern (2 mm 
Dicke) ausgeführt. Die Keimlinge wurden wieder etwa 24 Stunden dem 
Lichte der Schottfilter, die mit 6% iger CuSO,-Lésung in 1 em Schicht- 
dicke kombiniert waren, in 30 cm Entfernung ausgesetzt. Wie nach 
Braauws Angaben zu erwarten war, induzierten die hellen Rot- und 
Orangefilter RG 1 und OG 1 keinerlei Kriimmungen. Dagegen zeigten 
sich GG 11 und besonders GG 7 tropistisch stark wirksam. Damit ist 
sichergestellt, daß auch dauernd gebotenes Rot, Orange und Gelb min- 
destens bis zu 540 my unwirksam sind. Da sich speziell für Rotlicht auch 
keine Wachstumswirkung nachweisen ließ, wird man in Zukunft photo- 
tropische Arbeiten unbesorgt mit dem auf unser Auge viel stärker wir- 
kenden gelben Licht ausführen können, was eine bedeutende Erleichte- 
rung der Versuchstechnik, insbesondere auch der kinematographischen 
Registrierung darstellen dürfte. Es muß lediglich, wie auch bei allen an- 
deren Spektralbezirken, für möglichst weitgehende Absorption der 
Ultrarotstrahlen gesorgt werden, wenn die Ergebnisse, insbesondere bei 
Wachstumsmessungen, quantitativ verwertbar sein sollen. 


Besprechung der Krümmungsversuche. 

Sämtliche phototropisch wirksamen Spektralbezirke lassen sich in 
ihrer Wirkung bei antagonistischer Belichtung kompensieren. Dadurch 
ist erneut bewiesen, daß die Wachstumsreaktionen der verschiedenen Be- 
zirke gleichartig sind. Die zur Kompensation benötigten Intensitäten ent- 
sprechen auch im einzelnen sehr gut den von BLAAUW ermittelten Ver- 
hältnissen der Reizwerte (siehe folgende Arbeit). Die phototropische 
Wirksamkeit sinkt von Blau kontinuierlich zu Gelbrot ab, wo sie den 
Wert Null erreicht. Vergleichen wir nun den Reizwert der verwendeten 
Spektralbezirke mit ihrer blastischen Wirksamkeit, so springt sofort die 
völlige Parallelität beider Vorgänge ins Auge. 

Rot bewirkt keine Wachstumsreaktion. Nach BLAAUW sind dann für 
Rot keine Krümmungserscheinungen zu erwarten. Dies ist in der Tat der 
Fall. 

Gelbgriin ruft von den photoblastisch wirksamen Bezirken die 
schwächste Wirkung hervor. Dementsprechend ist der tropistische Reiz- 
wert dieser Qualität im Vergleich zu den übrigen am geringsten. 

Die Wirksamkeit des blaugrünen Bezirkes ist 8,3mal so stark wie die 
von Gelbgrün. Belichtet man mit Blaugrün in diesem Verhältnis ent- 
sprechend geringerer Intensität, so erfolgt die gleiche lange Reaktion wie 
in gelbgrünem Licht. 
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Blau und Weiß wirken tropistisch am stärksten. Entsprechend rufen 
sie auch die tiefsten Wachstumsdepressionen hervor. 

Der Keimling ,,wahlt‘‘ zwischen zwei Qualitäten stets die mit der 
stärkeren Wachstumsreaktion. Damit dürfte die in letzter Zeit von 
BEYER geäußerte Behauptung, „daß die phototropische und photo- 
blastische Reaktion zwei Prozesse sind, die in keinem ursächlichen Zu- 
sammenhang stehen“, wohl hinfällig geworden sein. 

Die gefundenen Reizwertverhältnisse wurden nach verschiedenen 
Richtungen hin überprüft. Durch längere oder kürzere Dauer der Licht- 
einwirkung werden sie nicht verändert. Die angewandten Intensitäten 
sind gleichgültig, sofern nur das Verhältnis gewahrt bleibt. Somit gelten 
diese Zahlen von Schwellenwerten bis zu Dauerbeleuchtung mit hohen 
Intensitäten. 

Die Möglichkeit, den Geotropismus der Koleoptile durch Lichtein- 
wirkung zu kompensieren, wurde zur Kontrolle der Reizwertverhältnisse 
benutzt. Jede Lichtqualität, deren Wellenlänge unter einem bestimmten 
Betrag (etwa 520 mu) liegt, vermag den Geotropismus zu kompensieren. 

Ebenso lassen sich mit allen tropistisch wirksamen Qualitäten nega- 
tive Krümmungen erzielen. Da dabei kurze und lange Reaktionen auf- 
treten, ist damit wieder gezeigt, daß diese Bezirke sowohl kurze als auch 
lange Reaktionen hervorrufen. Die Intensitäten, die negative Krüm- 
mungen bewirken, stehen im genauen Verhältnis der Reizwerte der 
Qualitäten. 


III. Untersuchungen über den Lichtabfall im Keimling. 


Voraussetzung der BLaauwschen Theorie ist ein Unterschied im 
Lichtgenuß zwischen Licht- und Schattenflanke. Erst die Kenntnis 
dieses Beleuchtungsverhältnisses setzt uns in den Stand, dieGültigkeit der 
genannten Theorie zu überprüfen. Deswegen wird man in Zukunft diesem 
Punkte mehr Beachtung schenken müssen, als es bisher im allgemeinen ge- 
schah. Es hat ja nicht an Bestimmungen und Berechnungen des Licht- 
abfalles gefehlt, aber leider differieren die Angaben sehr stark. So be- 
rechnete BREMEKAMP ein Verhältnis von 14 : 1, während VAN DE SANDE- 
BAKHUYZEN auf einen Lichtabfall von 4 : 1 für die Spitze kam. Aus 
Lunpecirpas Photometrierungen ergab sich für die Spitze die geringe 
Lichtschwachung von 1,11 : 1, für die Basis jedoch 20—50 : 1. Mit letz- 
terem Wert ungefähr übereinstimmend ist van DmLEewisns Resultat 
30 : 1, das auch fiir die Basis gewonnen und den Versuchen dieses Autors 
zugrunde gelegt ist. Verfasser nimmt weiter an, daB der Lichtabfall in der 
Koleoptilspitze wesentlich geringer ist, verzichtet aber im Hinblick auf 
die sich aus deren Paraboloidform ergebenden Komplikationen der Be- 


lichtungsverhältnisse auf die Bestimmung. 
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In der Arbeit NUERNBERGES (42), die ausschließlich dem Studium des 
Lichtabfalls gewidmet ist, wird die ganze Koleoptile zonenweise unter- 
sucht und zwar auf den Grad der Durchlässigkeit für verschiedene Spek- 
tralbezirke. 

In 1 mm von der Spitze beträgt z. B. der Lichtabfall bei Schmalseiten- 
belichtung für Blau und Grün etwa 8:1 bzw. 4: 1, wenn in dem untersuch- 
ten Abschnitt das Primärblatt die Höhlung der Koleoptile ausfüllt. Ist 
die Höhlung leer, so sinkt der Lichtabfall auf 3:1 bzw. 1,5: 1. In der Spitze 
selbst beträgt der Lichtabfall nie mehr als 2,2 : 1, meist ist er kleiner. 

Leider haben auch NUERNBERGES Werte für die Koleoptilspitze keine 
unbedingte Sicherheit, was sich ohne weiteres aus den technischen Schwie- 
rigkeiten der Photometrierung an dieser Stelle ergibt. Gerade die Spitze 
ist aber für den Lichtreiz am empfindlichsten, wie schon lange bekannt 
ist. SIERP-SEYBOLD (54) und LANGE (35) haben die Empfindlichkeits- 
verteilung genauer untersucht und konnten feststellen, daß die Reizbar- 
keit der äußersten Spitze etwa 36 000mal so stark wie 2—3 mm tiefer ist. 
Trotzdem es dieser enorme Abfall der Empfindlichkeit vielleicht berech- 
tigt erscheinen läßt, die Verschiedenartigkeit des Lichtabfalls der unteren 
Zonen bei Bestrahlung mit monochromatischem Lichte zu vernach- 
lässigen, war es doch von Interesse, zu untersuchen, welchen Einfluß 
dieser Faktor auf den Ausfall meiner Kompensationsversuche hat. Ich 
war mir darüber klar, daß die in Teil II bestimmten Reizwerte durchaus 
vom Lichtabfall der Strahlungsbezirke abhängig sind. Machen wir ein- 
mal die vereinfachende Annahme, daß die Wachstumsdepressionswirkung 
der Bezirke gleich sei, so richtet sich der Reizwert der Bezirke lediglich 
nach deren Lichtabfall, und zwar nach folgenden Regeln: 

Der Reizwert ist Null, wenn der Lichtabfall gleich Null ist. In diesem 
Falle verhält sich der Lichtgenuß von Vorder- und Hinterflanke wie | : 1. 
Eine Qualität von diesem Lichtabfall kann trotz stärkster Depressions- 
wirkung keine Kriimmungen hervorrufen. 

Der Reizwert ist maxir-al, wenn der Lichtabfall so stark ist, daß die 
Hinterflanke auch bei höchsten Intensitäten unbelichtet bleibt (1 : 0). 

Es kann also eine Qualität starke Wachstumsdepressionen hervor- 
rufen, aber wegen geringen Lichtabfalls nur schwache Kriimmungen be- 
wirken, umgekehrt eine Qualität mit schwacher Depressionswirkung in- 
folge starken Lichtabfalls sehr deutliche Kriimmungen. 

Es war nach diesen Voriiberlegungen die Méglichkeit durchaus ge- 
geben, daB ein veränderter Lichtabfall in der Koleoptile, etwa durch 
größeren oder kleineren Durchmesser des Organs oder andere Faktoren 
bedingt, die von mir ermittelten Reizwertverhältnisse ändern würde. Der 
Lichtgenuß der Pflanze im Kompensationspunkt meiner Versuche ist ja 
durch das Zusammenwirken von vier verschiedenen Einzelbelichtungen 
charakterisiert. Abb. 18 soll diese Verhältnisse veranschaulichen. 
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A, D, und A, D, stellen das Dunkelwachstum der Gegenflanken 
einer Koleoptile in bestimmter Zeit dar. Die Pflanze ist in den Kompen- 
sationspunkt zweier Qualitäten a und b gestellt worden, deren Lichtab- 
fälle sich wie 2:1 (a) und 4: 1 (b) verhalten. 4 
Qualitat b wirkt von links, a von rechtsein. 

Das Wachstum beider Flanken wird bis auf > dise 
C, D; und C, D, herabgesetzt. Es ist hier | 
der Einfachheit halber angenommen, daß ur 
das Depressionsvermögen beider Qualitä- 2 
ten bei gleicher Intensität gleich groß ist A E 
und die Depressionswirkungen von auf- d 
und durchfallendem Licht auf einer Flanke 
sich addieren. Die stark ausgezogenen 
Linien bezeichnen die von b, die punktier- 
ten die von a an beiden Flanken bewirkten 
Wachstumshemmungen. Wir sehen, daB 
trotz gleicher photoblastischer Wirksam- . à 
keit infolge des stärkeren Lichtabfalls die Die 
Qualität b nur in 2/, der Intensität von a 
einzuwirken braucht, um diese zu kompen- 
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sieren. 
Diese Verhältnisse geben nun die Még- Tit oat Tone 


lichkeit, wertvolle Versuche auszufiihren. Wenn es gelang, den Lichtab- 
fall experimentell zu verändern, so ließ sich bestimmen, in welchem Grade 
meine Reizwerte von den Lichtabfallsdifferenzen abhängig waren. Im 
Kompensationsversuch mußte Veränderung des Lichtabfalls eine Ver- 
schiebung des Kompensationspunktes zur Folge haben. 


Versuchsreihe A. 
Die Bedeutung des Lichtabfalls im Kompensationsversuch. 

Es ergab sich nun die Frage nach der zweckmäßigsten Methode zur 
willkürlichen Veränderung des Lichtabfalls. 

Meine ersten Versuche gingen dahin, gleichzeitig mit der Variation 
des Lichtabfalls die Spitzenwirkung auszuschließen. Nach Literatur- 
angaben gewinnen dekapitierte Keimlinge einige Stunden nach der Opera- 
tion ihre phototropische Empfindlichkeit wieder. Da es üblich ist, bei 
Dekapitation das Primärblatt zu entfernen, konnte das nun leere Innere 
der Koleoptile mittels einer feinen Kapillare mit Farblösungen gefüllt 
werden. Da die Koleoptile an den Breitseiten verhältnismäßig dünne 
Wände besitzt, konnte angenommen werden, daß die Lichtreflexion in 
den Zellen um den Farbkern herum nach der Gegenschmalseite zu ver- 
nachlässigen sei, zumal gegen Licht gehaltene farbgetüllte Koleoptilen 
bei Betrachtung der Schmalseite keinen hellen Rand mehr erkennen 
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lieBen, sondern durchweg die Farbe der Fiillung zeigten. In den Ver- 
suchen wurden die Bezirke Blau und Blaugriin bzw. Gelbgriin verwendet. 
Als Farbfüllung benutzte ich auBer Schwarz — hergestellt durch Ver- 
dünnung der unschädlichen Burritusche — noch Gelbgriin und Blau. 
Die Farblésungen hatten die gleiche Konzentration wie die zu Filter- 
giissen verwendete Farbgelatine, in einigen Versuchen wurden sie auf das 
Vierfache verdiinnt. Als Kontrollpflanzen sollten Koleoptilstiimpfe ver- 
wendet werden, die entweder mit reinem Wasser gefiillt waren oder unge- 
füllt blieben. Mit Hilfe dieser Füllungsmethode ließ sich der Lichtabfall 
mehrfach variieren. 

1. Schwarzfüllung bewirkt vôllige Beschattung der Gegenflanken. 
Bei dem in Abb. 18 angenommenen Fall kommen also B, C, und B, C, 
in Wegfall. Da jetzt nur noch die gréBere Depressionswirkung (A, 
B, > A, B,) ausschlaggebend ist, so erfolgt eine Krümmung nach 
Richtung a, d. h. der Kompensationspunkt wird nach b zu verschoben. 
Im reellen Falle der Kompensation zwischen Blau und Gelbgrün müßte 
sich der Kompensationspunkt nach Blau zu verschieben. 

2. Blaufüllung kann man in unserem Falle als semitransparentes 
Lichtfilter bezeichnen. Blaulicht wird — allerdings geschwächt — 
durchgelassen, Gelbgrünlicht hingegen völlig absorbiert. Der Lichtabfall 
für Blau wird nicht wesentlich verändert, der für Gelbgrün beträgt jetzt 
1:0. Effekt dieser Füllung würde eine noch stärkere Verschiebung des 
Kompensationspunktes nach Blau zu sein. 

3. Bei Gelbgrünfüllung des Koleoptilstumpfes werden die Lichtab- 
fälle gerade entgegengesetzt zu derjenigen mit Blau verändert. Jetzt 
wird Blau völlig absorbiert, Gelbgrün nur geschwächt. Infolge der Er- 
höhung der phototropischen Wirkung von Blau würde sich der Kom- 
pensationspunkt nach Gelbgrün zu verschieben. 

Leider versagte die Dekapitationsmethode völlig, da die Keimlinge 
nur einen verschwindenden Bruchteil ihrer früheren Empfindlichkeit 
wiedererlangten, der für meine Zwecke nicht ausreichte!. Es mußte also 
versucht werden, dem Problem auf anderem Wege nahe zu kommen. 
Unsere Avena-Koleoptile weist ja von Natur eine Füllung auf: das Pri- 
märblatt. Nun ist bekannt, daß dieses Primärblatt die Höhlung der Ko- 
leoptile nicht immer völlig ausfüllt, sondern sehr oft beträchtlich kürzer 


1 Ich machte an derartigen dekapitierten Keimlingen die Beobachtung, daß 
die Koleoptilen, wenn die Pflanzen sehr gut begossen wurden, in 1—2 Tagen, also 
nachdem die Schnittstelle völlig eingetrocknet war, sehr stark in die Dicke 
wuchsen. Dies machte sich besonders in Richtung der langen Ellipsenachse be- 
merkbar, am stärksten dicht unter der Schnittstelle und direkt über dem Meso- 
cotyi. Letzteres scheint bei diesen Pflanzen länger zu werden als bei normalen 
Keimlingen. Die Koleoptilen machen den Eindruck, als ob sie aufgeblasen wären. 
Möglicherweise ist diese Erscheinung eine Wirkung des durch den Wegfall der 
Guttationsgrube gestauten Guttationswassers. 
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bleibt. Es versteht sich, daB der subapikale Lichtabfall in einer gefüllten 
Koleoptile viel größer ist als in einer leeren. NUERNBERGK hat dem 
Rechnung getragen, indem er die betreffenden Koleoptilzonen doppelt, 
mit oder ohne Ausfüllung durch das Primärblatt untersuchte. Er fand 
für erfüllte Koleoptilen 3—4mal größere Lichtabfallswerte als für leere. 

Dieser durch das Primärblatt hervorgerufene erhôhte Lichtabfall 
läßt sich nun noch verstärken, und zwar auf folgende Weise. 

Wie aus den Untersuchungen in I und IT hervorgeht, hat rotes Licht 
weder tropistisch noch blastisch irgendwelchen Einfluß auf Haferkeim- 
linge. Es ruft aber eine andere, für unsere Zwecke sehr wesentliche Wir- 
kung hervor: nach mehrstündiger Einwirkung ist eine starke Chlorophyll- 
bildung im Primärblatt eingetreten, die dieses — vorher blaßgelb — 
dunkelgrün färbt. Die Koleoptile zeigt nur in der Nähe der beiden Leit- 
bündel an den Schmalseiten sparsame Ergrünung, die mit bloßem Auge 
kaum merklich ist, aber bei Betrachtung mit Hilfe des Fluoreszenz- 
mikroskops deutlich nervortritt. Diese Ergrünung bedingt eine weitere 
Erhöhung des Lichtabfalls für Blau, zumindest muß die Schwächung 
gegenüber Gelbgrün stärker ausfallen. Möglicherweise passiert überhaupt 
kein Blau das Primärblatt. Für die Versuche standen mir also zur Ver- 
fügung: 

1. Normale Keimlinge, deren Primärblatt die Koleoptilhöhlung 
völlig erfüllte. 

2. Keimlinge, deren Koleoptilhöhlung aus unbekannter Ursache mehr 
oder weniger unausgefüllt blieb. In extremen Fällen, die besonders zur 
Untersuchung herangezogen wurden, betrug der Längenunterschied 
zwischen Koleoptile und Primärblatt über 1 cm. Leider konnte ich nicht 
willkürlich eine derartige Differenz hervorrufen, so daß an manchen 
Tagen nicht mit solchen Pflanzen gearbeitet werden konnte. Ich machte 
jedoch die Beobachtung, daß die Wärmestrahlung der abgeblendeten 
roten Lampe eine oft vorhandene geringe Differenz vergrößerte, wohl in- 
folge der in 1 gezeigten wachstumsfördernden Wirkung der Wärme auf 
die Koleoptile. 

3. Keimlinge, die auf einem Drehwerk 24 Stunden lang der Bestrah- 
lung von zwei Rotbirnen ausgesetzt worden waren, um allseitig gleich- 
mäßige Chlorophyllbildung im Primärblatt hervorzurufen. Zu den Ver- 
suchen wurden stets völlig erfüllte Koleoptilen verwendet. 

Zunächst wurden Blau und Blaugrün in 120 cm Entfernung kompen- 
siert und der Kompensationspunkt übereinstimmend mit den in 2 ge- 
machten Angaben in 26,5 cm Entfernung von der Blaugrünlampe ge- 
funden. Nun wurde das Gebiet von 24—28 cm Entfernung in der Weise 
untersucht, daß je zwei Keimlinge in gleicher Höhe zwischen beiden 
Lampen aufgestellt wurden und zwar je einer mit ergrüntem Primär- 
blatt und einer mit leerer Höhlung. Eine Verschiebung des Kompensa- 
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tionspunktes muBte sich in differierenden Reaktionen der beiden Ver- 
gleichskeimlinge äußern. Wenn ich auch in einigen Fällen glaubte, Reak- 
tionsunterschiede im Sinne vorstehender Überlegungen vorzufinden, so 
mußte ich in Kontrollversuchen entweder Ausbleiben dieser Differenzen 
oder sogar entgegengesetztes Verhalten feststellen. In den weitaus 
meisten Fällen verhielten sich die Versuchspflanzen wie normale. Ich 
schloß deshalb die langwierigen Untersuchungen ab, ohne eine Ver- 
schiebung des Kompensationspunktes gefunden zu haben, die ich er- 
wartet hatte. Es ließ sich schon hier mit Sicherheit sagen, daß Verände- 
rungen des Lichtabfalles in den unterhalb der Spitze gelegenen, das Pri- 
märblatt einschließenden Teilen der Koleoptile wenn überhaupt, dann 
nur geringe Differenzen der Kompensationspunkte hervorrufen. 
Nun hat das angewandte Verfahren noch einige Mängel. Einmal ist 
der Lichtabfall im Keimling nicht konstant, weil das Wachstum von 
Koleoptile und Primärblatt nicht gleichsinnig verläuft, zu- 
7 





mal unter dem Einfluß der Belichtung. Außerdem über- 
schneiden sich die verwendeten Bezirke ziemlich stark, so 
daB es geratener erschien. Blau mit Gelbgrün, die sich prak- 
tisch véllig ausschlieBen, zu kompensieren. Das hat aber im 
Hinblick auf die sehr unterschiedlichen Reizwerte erhebliche 
technische Schwierigkeiten. 
Was die Konstanz des Lichtabfalles anlangt, so waren 
Abp.19, die anfangs mitgeteilten Versuche mit Füllung der Koleoptil- 
sr er höhlung durch Filterflüssigkeiten in dieser Hinsicht ein- 
wandfrei. Deswegen kam ich auf dieses Verfahren zurück. 
Ich hatte die Beobachtung gemacht, daß abgeschnittene und im Wasser 
liegende Koleoptilen lebhaft weiterwuchsen. Wenn diese Koleoptilen 
Wachstum aufwiesen, dann mußten sie auch zu Wachstumsreaktionen 
und damit Kriimmungen imstande sein. In I habe ich über die außer- 
ordentlich starken Wachstumsdepressionen, die diese Koleoptilen schon 
bei Belichtung mit geringen Intensitäten erlitten, berichtet. Jedenfalls 
mußten die Koleoptilen zu den geplanten Kompensationsversuchen sehr 
gut verwendbar sein. Sie wurden zu diesem Zwecke, nachdem sie sorg- 
fältig mit Farblösung gefüllt worden. waren, auf Glasnadeln von der 
Stärke der Koleoptilhöhlung aufgesetzt. Mit der Schnittstelle tauchten 
sie in Wasser. Die Glasnadeln waren mit Paraffin in der Mitte meiner 
Präparatengläschen eingegossen (Abb. 19). Die so behandelten Koleop- 
tilen konnten ohne weiteres auch zu Wachstumsmessungen verwendet 
werden. Da die Glasnadel die gefüllte Höhlung dicht abschloß, blieb der 
Farbkern in der Koleoptile, wie lange der Versuch auch ausgedehnt 
wurde, völlig unverändert erhalten. 
Zur Kompensation von Blau mit Gelbgrün mußte, um die Intensität 
des Blau nicht zu stark zu schwächen, eine andere Beleuchtungsappa- 
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ratur verwendet werden. Die 1000-Wattlampen, deren gelbgrünes Licht 
im Versuch zur Verwendung kommen sollte, in einem meiner Lampen- 
häuser zu brennen, erschien mit Rücksicht auf die vorzuschaltende 
Cuvette und die Lampe selbst bedenklich. Deswegen brannten die Lam- 
pen, 100 Watt und 1000 Watt, frei und die Versuchskeimlinge wurden in 
ein Belichtungshaus eingeschlossen. Dieses Haus ist den Lampenhäusern 
ähnlich, nur daß an Stelle nur eines Lichtschachtes deren vier, also an 
jeder Seite einer, in gleicher Höhe angebracht sind. Das Haus stand 
zwischen beiden Lampen, die ihnen zugerichteten Lichtschächte nahmen 
Filter und Cuvetten auf, und die beiden anderen dienten zur Beschickung 
des Hauses mit Versuchskoleoptilen und waren während des Versuches 
selbst-verschlossen (Abb. 20). 

Die Lampen wurden so gestellt, daß der Kompensationspunkt inner- 
halb des Belichtungshauses lag. Nach seiner genauen Bestimmung wurde 
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Abb. 20. Erklärung im Text. 


folgendermaßen verfahren: Es wurden je zwei Keimlinge mit blauer und 
gelbgrüner Farblösung präpariert. Die Aufstellung der vier Keimlinge 
erfolgte so, daß '/,—1 cm vom Kompensationspunkt nach Blau und auch 
nach Gelbgrün zu je ein blauer und ein gelbgrüner Keimling auf gleicher 
Höhe standen. Ich hoffte auf diese Weise eine Überschneidung der 
Kompensationspunkte zu bekommen, und zwar mußte sich der Kom- 
pensationspunkt für die Grünkeimlinge nach Grün, für die Blaukeim- 
linge nach Blau zu verschieben. 

Das Ergebnis war eindeutig: Die Keimlinge verhielten sich zum 
Kompensationspunkt ausgesprochen wie unbehandelte Pflanzen. Die 
beiden rechts krümmten sich nach rechts, die beiden links entsprechend 
nach links. Eine Veränderung des Lichtabfalls in subapikalen Zonen ruft 
demnach keine Verschiebung des Kompensationspunktes hervor. Das Gleiche 
ergab sich bei Vergleichen mit leeren und schwarzgefüllten Koleoptilen, 
ebenso bei normalen mit ergrüntem Primärblatt. Alle Versuche wurden 
mehrfach ausgeführt, so daß das Ergebnis nicht zweifelhaft ist. 

Abschließend wurden noch einige Kompensationsversuche ausge- 
führt, in denen normale Koleoptilen von der Breitseite belichtet wurden. 
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Hier waren zunächst Abweichungen infolge des durch die Spitzenform be- 
dingten veränderten Lichtabfalls zu erwarten. Weiter bestand die Még- 
lichkeit, daß der Kompensationspunkt unter dem Einfluß der Dorsi- 
ventralitätskrümmung nach der Seite des Endosperms zu verschoben 
wurde. Jedoch auch hier war kein Abweichen vom normalen Verhalten 
zu erkennen. Auch hier bestätigte sich die Koleoptile als physiologisch 
radiäres Organ. 

Weiterhin wurden noch einige Kompensationsversuche ausgeführt, 
wobei die Spitzen der verwendeten Koleoptilen durch Stanniolkäppchen 
verdunkelt waren. Es wäre ja infolge der Ausschaltung der Spitzen- 
reaktion möglich gewesen, nun endlich ein abweichendes Resultat zu er- 
halten. Jedoch wie in den Versuchen mit dekapitierten Koleoptilen 
scheiterten diese Versuche an der viel zu geringen Empfindlichkeit der 
belichteten Partien. Nur in sehr geringer Entfernung von den Lampen 
kamen Krümmungen zustande. 

Es soll hier noch ein Kompensationsversuch erwähnt werden, den ich 
mit Phalaris canariensis L. ausführte. Bekanntlich besitzen die feinen 
Koleoptilen dieses Grases einen hochrot gefärbten Zellsaft, während die 
Spitze selbst hell ist. Der geringe Durchmesser und vor allem die Färbung 
ließen einen durchaus von Avena verschiedenen Lichtabfall und damit 
eine andere Lage des Kompensationspunktes erwarten. Es zeigte sich 
jedoch, daß der Punkt für Phalaris (Blau-Gelbgrünkompensation) 
überraschenderweise mit dem von Avena zusammenfiel. — 

Der etwas unerwartete Ausfall dieser Kompensationsversuche erweist, 
daß die in 2 ermittelten Reizwerte für die Avena-Koleoptile ohne Rück- 
sicht auf Differenzen des Lichtabfalls in subapikalen Zonen Geltung 
haben. 


Man könnte nun folgern wollen, daß eine Belichtung subapikaler 
Partien bei gleichzeitiger Spitzenreizung ohne Wirkung bliebe. In diesem 
Falle wäre überhaupt nur der Lichtgenuß der Spitze für den Krümmungs- 
ausfall verantwortlich zu machen. Daß dem nicht so ist, läßt sich durch 
einen einfachen Versuch zeigen. Blendet man Koleoptilen im Kompen- 
sationspunkte einseitig bis auf 2—5 mm der Spitze ab, so führen sie aus- 
nahmslos starke Krümmungen nach der nicht abgeblendeten Seite aus. 
Also kann der Lichtabfall in der Spite allein nicht maßgebend sein. 

Krümmungen ergeben sich vielmehr aus einem Zusammenwirken der 
Bestrahlung von Spitze und Basis, nur daß die Basis infolge ihrer viel 
geringeren Empfindlichkeit auf die geringen, sich aus Verschiedenheiten 
im Lichtabfall ergebenden Belichtungsdifferenzen bei zweiseitiger Be- 


1 Ich betone hier nochmals, daß der hauptsächlich maßgebende Lichtabfall 
in der Spitze experimentell nicht verändert werden konnte. Allerdings scheinen 
dort die Unterschiede zwischen den einzelnen Bezirken nur gering zu sein (vgl. 
8. 736). 
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strahlung nicht mehr reagiert. Es ist nun fraglich, ob unsere Messungen 
(NUERNBERGE), die sich stets nur auf die Bestimmung des Lichtabfalls in 
einzelnen Zonen beziehen, zur Beurteilung von Kriimmungen, die durch 
Totalbelichtung hervorgerufen wurden, maBgebend sein kénnen, da ja 
eben dabei der EinfluB der Basis unberücksichtigt bleiben wiirde. Um 
dieser Schwierigkeit aus dem Wege zu gehen, habe ich auf Seite 736ff. iiber 
eine neue Methode berichtet, bei deren Anwendung sich der gesuchte 
Lichtabfall aus den Kriimmungen selbst errechnen laBt. 


Versuchsreihe B. 
Mikrophotometrierung des Lichtabfalls. 
Die vorangehenden Untersuchungen hatten gezeigt, daB der Lichtab- 
fall in der Spitze von ausschlaggebender Bedeutung fiir die Reaktion der 
Koleoptile sein mu8. Um die optischen 
Verhältnisse in der Spitze studieren zu m 
können, konstruierte ich mir ein Mikropho- — — 
tometer, welches auch zur Bestimmung der 
Intensität des von anderen opaken Objek- 
ten durchgelassenen Lichtes geeignet ist. 
Ich ging dabei von der Beobachtung aus, 
daB durch die Koleoptilspitze fallendes 
Licht im mikroskopischen Bilde im wesent- 
lichen homogen geschwächt erschien, die 
Spitze sich also gegeniiber dem helleren 
Bildfeld als Schattenbild ausnahm. Von 
irgendeiner Lichtkonzentration war dabei un cr ee tanita 
im allgemeinen nichts zu bemerken. meters. m Milchglas, s Spiegel, c Ko- 
Die Konstruktion des Photometers war ‘Pte. ee az: 
folgende: In einem Stück schwarzen Kar- 
ton sind in 4 mm Entfernung mit einer Nadel zwei kreisrunde, gleich- 
große Löcher eingestochen Jedes Loch wird vermittels einer Milch- 
glasscheibe und eines Spiegels von einer besonderen Lampe beleuchtet 
(Abb. 21). Beide Löcher liegen horizontal nebeneinander scharf einge- 
stellt im Bildfeld eines Horizontalmikroskopes und erscheinen gleichhell, 
wenn der Apparat, der am Objekthalter des Mikroskops festgeschraubt 
ist, sich genau in der Mitte zwischen zwei gleichstarken Lampen befindet. 
Diese Mittelstellung wurde stets durch ein anderes Photometer kontrol- 
liert. Bei der Photometrierung wurde dicht vor das eine Loch die zu 
untersuchende Koleoptile gebracht und das Mikroskop mit Photometer 
an einer festen Leiste soweit verschoben, bis wieder gleiche Helligkeit 
herrschte. 
In Tabelle 24 ist in Kolumne 1 die die ganze Koleoptile passierende 
Intensität in Bruchteilen der auffallenden angegeben; um die auf der 








Tabelle 24. Mikrophotometrisch bestimmte Werte des Lichtabfalls. 
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! Unter Spitze ist hier die Zone oberhalb der Höhlung der Koleoptile, aber unterhalb der eigentlichen Spitze verstanden. 


Lichtquelle abgewende- 
ten Hälfteder Koleoptil- 
spitze auffallende, hier 
besonders interessieren- 
de Intensität angeben zu 
können, wurde unter der 
Voraussetzung, daß in 
erster Annäherung der 
Lichtabfall in der Ko- 
leoptilspitze exponen- 
tiell verläuft, aus den 
zuerst gewonnenen Wer- 
ten die Quadratwurzel 
gezogen (Kolumne2). In 
Kolumne 3 ist dann in 
der üblichen Weise der 
Lichtabfall angegeben 

(reziproke Werte von de- 
nen der Kolumne 2). 


Versuchsreihe C. 
Bestimmung des Lichtab- 
falls mit Hilfe der Indif- 

ferenzpunktmethode. 

Angesichts der Wich- 
tigkeit, die der Kennt- 
nis des Gesamtlichtabfal- 
les zwischen Licht- und 
Schattenflanke fiir die 
Prüfung der BLAAUW- 
schen Theorie zuzuwei- 
sen ist, suchte ich nach 
einem Wege, aus den 
Krümmungsreaktionen 
der Koleoptile selbst den 
wirksamen Lichtabfall zu 
bestimmen. Ich ging da- 
bei von der van DILLE- 
wisnschen Anschauung 
über das Zustandekom- 
men der negativen Re- 
aktion aus, die ich in 
den vorhergehenden Ab- 
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schnitten stützen konnte. Voraussetzung ist natürlich wieder Gültig- 
keit der BLaauwschen Theorie. 

Meiner Methode liegt diese Überlegung zugrunde: 

Einseitige Bestrahlung mit einer bestimmten Lichtmenge ruft eine 
negative Krümmung des Keimlings hervor. Steigerung der angewandten 
Intensität unter Konstanthaltung des Zeitfaktors ruft eine zweite positive 
Krümmung hervor, Verminderung der Intensität dagegen bewirkt eine 
erste positive Krümmung. Zwischen den drei genannten Krümmungs- 
gebieten liegen der zweite und dritte Indifferenzpunkt. Abb. 22 soll die 
Verhältnisse veranschaulichen. Die Lampe links ist eine gewisse Zeit ge- 
brannt worden und hat die Reihe der gestaffelt aufgestellten Versuchs- 
pflanzen belichtet. Die am weitesten von der Lampe entfernten Keim- 
linge zeigen keine Krümmung, weil der einwirkende Reiz noch unter- 
schwellig war (erster Indifferenzpunkt — Reizschwelle). Von da aus 
nach der Lampe hin liegt das Gebiet der ersten positiven Krümmung, 
dadurch charakterisiert, daß beide Flanken des Keimlings lange Reak- 
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tionen ausführen. Weiter nach der Lampe zu befindet sich das Gebiet 
der negativen Krümmung, gekennzeichnet dadurch, daß die Lichtflanke 
eine kurze, die Schattenflanke aber eine lange Reaktion ausführt. Weiter 
nach der Lampe hin folgt die Zone der zweiten positiven Reaktion, die da- 
durch zustande kommt, daß Licht- und Schattenflanke kurz reagieren. 

Fassen wir jetzt den zweiten Indifferenzpunkt ins Auge. Es ist der 
Punkt, wo die Lichtwirkung auf die Vorderflanke so stark geworden ist, 
daß die Wachstumsreaktion von langer zu kurzer umschlägt. Dieses Um 
schlagen (bzw. dieser Übergang) tritt bei einer ganz bestimmten Licht- 
intensität ein. 

Wir betrachten jetzt den dritten Indifferenzpunkt. Er ist dadurch 
charakterisiert, daß jetzt auch die Wachstumsreaktion der Schatten- 
flanke in eine kurze umschlägt. Dieses Umschlagen tritt in unserem Ver- 
such, weil der Zeitfaktor ja der gleiche ist, bei der gleichen Intensität ein 
wie bei der Vorderflanke im zweiten Indifferenzpunkt, d. h. die Schatten- 
flanke am dritten Indifferenzpunkt bekommt die gleiche Belichtung wie die 
Lichtflanke am zweiten Indifferenzpunkt. Der Lichtgenuß der Vorder- 
flanke jedes Keimlings ist mit der Entfernung von der Lichtquelle ge- 
geben. Da nun der Lichtgenuß der Hinterflanke des dritten Indifferenz- 
punktes mit dem der Vorderflanke des zweiten identisch ist, so ist für den 
dritten Indifferenzpunkt die auf Licht- und Schattenflanke einwirkende 
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Intensität bekannt. Damit ist der gesuchte Lichtabfall im Keimling ge- 
funden. 

Die Bestimmung des Lichtabfalls nach dieser Methode läuft also ledig- 
lich auf die Bestimmung des Intensitätsverhältnisses an den beiden 
Grenzen des Gebietes der negativen Reaktion hinaus. 

Leider konnten die Versuche dieser Art nicht soweit ausgedehnt wer- 
den, daß der gesuchte Lichtabfallskoeffizient sich aus vielen Einzelver- 
suchen mit hinreichender Genauigkeit ergeben hätte. Ich belichtete die 
Keimlinge schmalseitig bis zu 2 m Entfernung mit einer 500-Wattlampe, 
die etwa 625 MK. ausstrahlte, während 10 Sekunden. Leider waren die 
mit diesem Produkt erzielten Reaktionen verhältnismäßig schwach und 
die Gebiete der Indifferenzpunkte dementsprechend unsicher. In den 
letzten Versuchen, die jedesmal eine große Menge von Keimlingen be- 
nötigten, lagen die Indifferenzpunkte in etwa 65 cm und 108 bzw. 125 em 
Entfernung von der Lampe. Das würde einem Abfallsverhältnis von 
2,8 bzw. 3,7 : 1 entsprechen. 

Nun sind die von mir verwandten Lichtmengen, wie ich leider erst 
nach Abschluß der experimentellen Arbeiten in der Literatur feststellte, 
nicht die günstigsten zur Erzielung negativer Krümmungen. Vermutlich 
hätte ich bei Anwendung geringerer Intensität bessere Ergebnisse be- 
kommen. Ich betrachte deswegen den oben mitgeteilten Wert keines- 
wegs als endgültigen und beabsichtige, die Versuche in dieser Richtung 
fortzusetzen. Sollte sich dann in verschiedenartigen Versuchen das Ver- 
hältnis als konstant erweisen, so wäre ein wichtiger Baustein zur Fun- 
dierung der BLaauwschen Theorie gefunden. 

Nun liegen diese Dinge aber doch nicht so einfach, wie es vielleicht 
den Anschein hat. Erinnern wir uns der Ergebnisse des ersten Teiles 
dieser Arbeit. Es war dort gezeigt worden, daß antagonistische Belich- 
tung mit Blaugrün in bestimmter Intensität lange, bei Steigerung der In- 
tensität auf das Neunfache aber kurze Reaktionen bewirkte. Da dem- 
nach auch bei Dauerbelichtung kurze und lange Reaktionen auftreten, 
mußte es auch möglich sein, durch einseitige Dauerbelichtung mit be- 
stimmter Intensität negative Krümmungen zu erzielen. In Versuchen 
dieser Art wurden jedoch stets positive Krümmungen ohne irgendwelche 
Andeutungen einer negativen Zone erhalten. Eine Erklärung dieser Er- 
scheinung muß ich mir jetzt noch versagen, ich möchte jedoch die Ver- 
mutung aussprechen, daß am Zustandekommen negativer Krümmungen 
bei Belichtung von kurzer Dauer Dunkelwachstumsreaktion und mög- 
licherweise auch Ultrarot- bzw. Wärmewachstum — sich für lange oder 
kurze Lichtwachstumsreaktionen spezifisch äußernd — wesentlich be- 
teiligt sind. 
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Besprechung der Lichtabfallsversuche. 

Bei den in diesem Abschnitt behandelten Kompensationsversuchen 
war es nur möglich gewesen, den Lichtabfall subapikaler Zonen zu ver- 
ändern. Es zeigte sich, daB die Reizwerte der verschiedenen Qualitäten 
dadurch nicht beeinflußt wurden. Da bei diesen Versuchen die Koleop- 
tilspitze, innerhalb welcher der Lichtabfall unverändert blieb, mitbe- 
lichtet wurde, so ist die nächstliegende Schlußfolgerung die, daß der 
Reizeffekt vornehmlich von der Spitze abhängt, was ja längst bekannten 
Vorstellungen entspricht. Die angegebenen Reizwertverhältnisse gelten 
also nach allem, was ich gefunden habe, unabhängig von Ausfüllung mit 
Primärblatt, künstlicher Füllung oder Alter der Koleoptile. Besonders 
zu betönen ist aber dabei, daß bei den Reizwertverhältnissen Verschie- 
denheiten des Lichtabfalls in der Koleoptilspitze noch unberücksichtigt 
geblieben sind. Da für die verschiedenen Qualitäten, soweit sie überhaupt 
Reizwirkungen ausüben, sowohl nach NUERNBERGKS wie nach meinen Mes- 
sungen die Lichtabfälle in der Spitze zwar sehr ähnlich, aber nicht völlig 
gleich zu sein scheinen, so muß es späteren Untersuchungen vorbehalten 
bleiben, vielleicht mittels künstlicher Lichtabfallsänderung in der Spitze 
absolute Reizwerte festzustellen, die für den Fall gelten würden, daß nur 
die Vorderseite der Koleoptile belichtet wird. Vermutlich werden aber auch 
diese Ergebnisse von denen meiner Arbeit nicht wesentlich abweichen. 

Es sind also zumindest in Kompensationsversuchen allein die von der 
Spitze perzipierten Depressionswirkungen der Bezirke ohne Rücksicht 
auf subapikale Verschiedenheiten des Lichtabfalls für die Krümmungen 
maßgebend. Da nun einerseits auch bei gleichzeitiger Spitzenreizung das 
auf die subapikalen Partien der Koleoptile einwirkende Licht bestimmt 
als Reiz perzipiert wird (siehe Abblendungsversuch 8. 734), andererseits 
aber infolge des spezifischen Lichtabfalls der Lichtgenuß der Gegen- 
flanken dort nicht im Gleichgewicht sein kann, können wir einiges über 
die Lichtempfindlichkeit dieser Partien folgern. 

Aus den Kompensationsversuchen ergab sich für Schwarzfüllung und 
Primärblattfüllung keinerlei Verschiebung des Kompensationspunktes. 
Wenn wir den Lichtabfall in der unteren, vom Primärblatt erfüllten 
Koleoptile nach den Befunden meiner Mikrophotometrierungen für Blau 
zu 30 : 1 und für Gelbgrün zu 15 : 1 annehmen, so ergibt sich angesichts 
der Konstanz des Kompensationsverhältnisses bei den verschiedensten 
Füllungen zwischen den Flanken eine Differenz von etwas über 3% der ge- 
samten Lichtreizung einer Flanke, wodurch noch keine Krümmung aus- 
gelöst wird. Da nun aber die Versuche mit leeren Koleoptilen auch zu 
keiner Verschiebung des Kompensationspunktes führten, und wir in 
diesem Falle den Lichtabfall wohl nicht höher als 10 bzw. 5 : 1 an- 
nehmen können, so steigt hier die Differenz auf schätzungsweise etwa 
10%. Die Reizunterschiedsschwelle muß demnach für die untere Koleop- 
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tile höher als 10% sein. Die Reizunterschiedsempfindlichkeit dieser 
Zonen ist also wesentlich geringer als bei der Spitze. Das ging auch schon 
aus den Dekapitations- und den Käppchenversuchen hervor. 

In diesen Versuchen stellte ich Indifferenzzonen von 30—40 cm Breite 
bei 120 cm Lampenabstand fest, die die Keimlinge fiir meine Zwecke un- 
brauchbar machten. Nun sind die an den Grenzen dieser Zonen auf- 
tretenden Belichtungsunterschiede so groB (mehrere 100%: des kleineren 
Wertes), daB auch Lichtabfallsverhältnisse von 1 : 0 nie derartige Diffe- 
renzen hervorrufen können. Denn wenn für eine Qualität der Lichtabfall 
1 : 1, für die andere 1 : 0 ist, so können sich die Reizwirkungen auf die 
Gegenflanken höchstens wie 2 :1 verhalten. Diese Feststellung wird 
wichtig, wenn wir uns der Frage zuwenden, ob die in Kompensationsver- 
suchen ermittelten Reizwerte auch für einseitige Bestrahlung Gültigkeit 
haben. Wir können jetzt diese Frage ohne weiteres bejahen unter der selbst- 
verständlichen Voraussetzung, daß der Lichtabfall in der Spitze konstant 
ist. Bei einseitiger Bestrahlung zweier Keimlinge mit Blau und Gelbgrün 
ergibt sich, da der Lichtabfall für Blau in den tieferen Partien etwa dop- 
pelt so groß wie für Gelbgrün ist, im Lichtgenuß der beiden subapikalen 
Schattenflanken eine Differenz von ungefähr 100%. Da eine derartige Dif- 
ferenz aber keinen Reaktionsunterschied zwischen den beiden Schatten- 
flanken bewirkt, sind die resultierenden Krümmungen beider Koleoptilen 
trotz verschiedenen Lichtabfalls gleich. Daß kein Reaktionsunterschied 
für die verschiedenen Qualitäten besteht, ging im übrigen ja schon aus den 
Versuchen des 2. Teiles (negative Krümmungen, Kompensation des Geo- 
tropismus) hervor, wo einseitige Bestrahlung mit den verschiedenen Be- 
zirken, in den Intensitätsverhältnissen der Kompensationsversuche ge- 
boten, gleiche Krümmungen bewirkte. 

Das Problem des physiologisch-radiären Verhaltens der Koleoptile 
muß leider noch ungeklärt bleiben. Die Annahme, daß die Lichtabfälle 
in Richtung der kurzen und der langen Ellipsenachse gleich seien, 
widerspricht dem Augenschein und unseren Erfahrungen. Wir können 
höchstens annehmen, daß in der obersten, Messungen kaum zugänglichen 
Spitze der Koleoptile die Lichtabfälle in der Tat gleich sind und die 
Reaktionen vornehmlich von dieser Stelle aus bewirkt werden. Viel- 
leicht kann die von mir zuletzt gebrachte Methode zur Bestimmung des 
wirksamen Lichtabfalls, wenn sie sich in weiteren Untersuchungen be- 
währen sollte, in diesem Punkte Klarheit bringen. 


Zusammenstellung der wichtigsten Ergebnisse. 
Sämtliche angewendeten Spektralbezirke (außer Rot und Ultrarot) 
lassen sich in bezug auf ihre tropistische Wirksamkeit bei antagonisti- 
scher Belichtung miteinander kompensieren, so daß an der Stelle des Wir- 











und Lichtabfall bei Avena sativa mit Hilfe monochromatischen Lichtes. 741 


kungsgleichgewichtes der Versuchskeimling ungekriimmt bleibt. Aus 
dem Verhältnis der zur Kompensation nôtigen Intensitäten ergeben sich 
die Reizwerte der Bezirke. Die Reizwerte sind für hohe und niedere In- 
tensitäten konstant und von Verschiedenheiten des Lichtabfalls sub- 
apikaler Zonen unabhängig. Sie haben infolge der geringen Empfindlich- 
keit dieser Zonen auch für einseitige Bestrahlung Gültigkeit. 

Sämtliche Bezirke (auBer Rot und Ultrarot) erzeugen, wenn sie in ent- 
sprechenden Intensitäten geboten werden, gleiche Lichtwachstums- 
reaktionen. Es sind die gleichen Reaktionen, die für weiBes Licht be- 
kannt sind. KONINGSBERGERS Ansicht, daß bei Wachstumsreaktionen 
für monochromatisches Licht ,,von einem wellenförmigen Verlauf nicht 
die Rede sein kann“, besteht zu Unrecht. Es ist unmöglich, durch 
„Mischen‘‘ zweier Qualitäten eine Wachstumswelle zu erzeugen; die zu- 
sammengesetzte Natur des weißen Lichtes ist nicht für den Wellenverlauf 
der kurzen Lichtwachstumsreaktionen verantwortlich zu machen. Die 
Qualitäten Blau, Blaugrün und Gelbgrün bewirken im wesentlichen 
Hemmung, Ultrarot unter den angewandten Versuchsbedingungen (Er- 
höhung der Temperatur nicht bis zum Wachstumsoptimum oder darüber 
hinaus) dagegen Förderung der Wachstumsgeschwindigkeit. Rot ist in- 
different. 

Sämtliche Bezirke (außer Rot und Ultrarot) erzeugen, wenn sie in 
entsprechenden Intensitäten geboten werden, gleiche Krümmungsreak- 
tionen (erste positive, negative, zweite positive Reaktion). 

Lichtkrümmung und Lichtwachstum sind parallele Vorgänge: je 
stärker die Lichtwachstumsreaktion einer Qualität, desto größer ihr 
tropistischer Reizwert. Der Keimling ‚wählt‘ im Kompensationsver- 
such zwischen zwei Qualitäten stets die mit der stärkeren Wachstums- 
reaktion. 
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UBER DIE WERTIGKEIT 
VON STRAHLEN VERSCHIEDENER WELLENLANGE 
FOR DIE PHOTOTROPISCHE REIZUNG VON AVENA SATIVA. 
Von 
Fr. BACHMANN und Fr. BERGANN. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 4. Februar 1930). 


In der Arbeit von BERGANN wurden die Reizwertverhältnisse von 
ungefilterter und durch Filter auf bestimmte Spektralbezirke beschränk- 
ter Strahlung durch Kompensation untereinander oder mit der Wirkung 
des Geotropismus für Svalöfer Siegeshafer bestimmt. In allen Fällen 
wurde Dauerbelichtung angewandt im Gegensatz zu den mit dem glei- 
chen Problem sich befassenden Arbeiten von BLAAUW u. KoNINGs- 
BERGER, die bestimmte Reizmengen boten und entweder die jeweiligen 
Reizschwellen für verschiedene Spektralbezirke bestimmten (BLAAUW) 
oder den Reizwert unter Berücksichtigung der Krümmungsgröße nach 
einseitiger Reizung errechneten (KONINGSBERGER). Beide Forscher ver- 
wendeten durch Glasprismen spektral zerlegtes Licht; besonders bei den 
Versuchen von BLAAUW, der das Spektrum in 8 m vom Spektralapparat 
entwarf, so daß seine Breite im sichtbaren Gebiet etwa 60 cm betrug, ist 
der Spektralbereich, der eine Koleoptile beleuchtete, sehr eng, von 500 mu 
bis 366 mu schätzungsweise 1 my nicht übersteigend. Bei Konınes- 
BERGER ist die Genauigkeit nicht so groß. 

Die Ergebnisse beider Forscher stimmen gut überein, die des einen 
von uns sind mit ihnen nicht ohne weiteres zu vergleichen, da die die 
verwendeten Filter passierenden Spektralbereiche zu breit sind; zwar 
besteht Übereinstimmung insofern, als von Grün bis Blau der Reizwert 
ansteigt, doch ist ein genauer Vergleich damit noch nicht gegeben. Ihn 
sollen die folgenden Ausführungen bringen. 

Die Energiekurven der verwendeten Filter in Kombination mit Kup- 
fersulfatlösungen bei Verwendung von Osramlicht sind genügend genau 
bekannt (BACHMANN), so daß für 10 mu breite Spektralbezirke die die 
Filter passierenden Energieanteile angegeben werden können. Multi- 
pliziert man diese Werte mit den nach BLaauw für die Mitte der 10 mu 
breiten Bezirke geltenden relativen Reizwerte und summiert für jedes 
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Filter die Produkte, so sollten die Summen im gleichen Verhältnis stehen 
wie die Reizwerte der Filter, die von BERGANN festgestellt wurden. 

Das gilt natürlich nur unter der Voraussetzung, daB bei Dauer- 
belichtung sich die Reizwertverhältnisse nicht andern, und daB die An- 
gaben BLAAUWS richtig sind und auch für Svaléfer Siegeshafer Gültigkeit 
haben, der zwar von KONINGSBERGER, aber nicht von BLaauw zu den 
Bestimmungen der Reizwertverhältnisse benutzt worden ist. 

Tabelle 1 gibt die Resultate der Rechnung und zwar außer für die 
von BERGANN benutzten Filter noch für ungefilterte und durch 15% iges 
Kupfersulfat in 1 em dicker Schicht‘gefilterte Strahlung. Die Reizwerte 
für die gewiinschten Wellenlängen der ersten Kolumne sind durch Inter- 
polation aus einer nach den BLaauwschen Werten gezeichneten, mög- 
lichst ausgeglichenen Kurve gewonnen. Die Energiewerte sind in Rela- 
tivmaß angegeben, bei weißem Licht und der Wellenlänge maximaler 
Energie würde er gleich 100 sein. Von 535 bis 425 sind die Energiewerte 
bis auf kleine Fehler zuverlässig. Bei kleineren Wellenlängen wurden für 
weißes Licht die relative Energie der von der Osramlampe bei 400 my 
und 350 my emittierten Strahlung für T = 2650 berechnet (vgl. Bacu- 
MANN, S. 503) und die in der Tabelle angegebenen Werte durch Inter- 
polation festgestellt. Vermutlich sind die Werte etwas zu hoch und 
zwar um so mehr, je kürzer die Wellenlänge, wegen der allmählich zu- 
nehmenden Absorption durch die Glashülle der Osramlampe. Die Ener- 
giewerte für die durch Kupfersulfatlösung passierende Strahlung sind 
im kurzwelligen Gebiet noch unsicher. KAEMPFERT (1929) hat die 
Transparenz eines 1 mm dicken Kupfersulfatkristalls, dem beidseitig 
Quarzplatten aufgelegt waren, bis zu 300 mu gemessen. Bei dem Durch- 
lässigkeitsmaximum (480 mu) findet er 60% passierendes Licht; die 
Durchlässigkeit nimmt nach der kurzwelligen Seite allmählich und nur 
wenig ab, bei 366 passieren noch etwa 57%. In diesen Werten ist der 
Reflexionsverlust an 4 Flächen Quarz/Luft und 2 Flächen Kupfersulfat/ 
Luft enthalten. Nimmt man den Brechungsexponenten von Quarz 
mit 1,58, den des Kupfersulfats mit 1,4 an, so wird die Durchlässigkeit 
des Kupfersulfatkristalles allein ohne Reflexionsverlust gleich 78,06 und 
die eines 1,5 mm dicken Kristalles, dem bei Gültigkeit des Brzrschen 
Gesetzes eine 15%ige Lösung in 1 cm Schicht entspräche, gleich 72%. 
Diesem Wert maximaler Durchlässigkeit widersprechen die Messungen 
an Lösungen, die von GRÜNBAUM, MARTENS u. GRÜNBAUM und FRENCH 
u. Lowry ausgeführt wurden. Danach müssen bei 480 my fast 100% 
des auffallenden Lichtes eine 15%ige Lösung passieren (vgl. besonders 
GRÜNBAUM, der eine etwa 15%ige Lösung spektralphotometrisch durch- 
gemessen hat). Die Angaben von DENIER VAN DER Gon für eine 27,5%ige 
Lösung würden umgerechnet auf eine 15%ige ein Durchlässigkeits- 
maximum bei 440 mu mit 99,3%, bei 419 eine Durchlässigkeit von 98,7% 











746 Fr. Bachmann und Fr. Bergann: Uber die Wertigkeit von Strahlen 

















Tabelle 1. 
alba Gelbgrün | Blaugrün Blau 
| mach u 16%, 16m | ouso,, 15% | cuB0, Cus0,, 15% 
5 PAP [net | proauxt [#00 produce | Baer dunt | ge |Produkt|Energie| Bio, 
535 0,035 | 27,5 0,96 | 24,8 0,87 | 7,5 | 0,26) 1,3 0,05; — — 
525 0,06 | 26,3 1,58 | 24,0 1,44 | 6,5 10,39 | 2,9 0,17; — _ 
515 0,13 | 24,0 3,12 | 22,7 2,94 | 4,1 |0,5314,8 0,62; — — 
505 0,6 | 22,1 13,2 |213| 128 | 13 |10,7815,55| 3,28) — — 
495 75 1199| 149 19,3] 144 0,08 | 0,6 |4,0 | 29,9 | 0,22 1,5 
485 | 69,6 | 18,0/ 1250 17,3 | 1200 — | — |1,7 |117 0,7 48,6 
475 | 85,0 |160/1360 |148/1260 | — | — |0,5 | 42,5 | 15 | 127,0 
465 | 100,0 | 13,9) 1390 12,9 | 1290 —|—|— | — 2,7 |270 
455 | 96,6 |11,1}1070 10,0| 917 — | — | — — 2,8 |270 
445 | 91,7 |10,0| 917 8,4! 770 — | — | — — 15 |138 
435 | 81,3 8,2| 670 6,6| 540 — | — | — — 0,75 | 61 
425 | 77,3 7,1| 550 5,2] 400 — | — | — _ 0,25 | 19,3 
415 | 70,6 5,9| 415 4,2) 295 — | — | — — 0,1 7,1 
405 | 60,6 4,9| 295 3,5| 215 — | — | — — 0,05 3,0 
395 | 51,3 4,4) 225 2,9; 150 — | — | — -- 0,04 2,0 
385 | 43,7 3,7| 160 2,6; 110 — I1I—-| — _ 0,04 1,7 
375 | 33,4 3,0; 100 2,0| 67 — | — | — — 0,04 1,3 
365 | 21,2 25| 53 17! 36 — | — | — _ 0,03 0,6 
8622,9 7475 2,56 193,52 951,2 
9581 
Errechnet. . 1007 776 0,268 20,3 100 
Gefunden. . 1250 _ 1,0 8,65 100 
































ergeben, doch gilt das Beersche Gesetz nicht: schon eine 22,5%ige Lö- 
sung ergab wesentlich höhere Extinktionskoeffizienten; leider fehlen 
Angaben über das Gebiet unter 500 mu. Soviel scheint man aus der 
Literatur entnehmen zu können: eine 15%ige Kupfersulfatlösung zeigt 
zwischen 500 und 440 mu ein Maximum der Durchlässigkeit, die bei ihm 
90% übersteigt, ja fast 100% erreicht; die Extinktionskoeffizienten 
steigen mit der Verdünnung; die (nach den Angaben von FRENCH u. 
Lowry über die nach Messungen an einer 1%igen Lösung gewonnenen 
Extinktionskoeffizienten errechnete) Durchlässigkeit bei 420 mu (71,38% ) 
ist danach wahrscheinlich: zu niedrig, die nach DENIER VAN DER GON 
(27,5%ige Lösung) mit 98,7% zu hoch. Vielleicht ist dann noch aus den 
Messungen KAEMPFERTsS am Kupfersulfatkristall der Schluß erlaubt, 
daß auch bei Lösungen die Durchlässigkeit von ihrem Maximum bei 
etwa 480 mu nach den kürzeren Wellen hin nur wenig absinkt. Damit 
würden eigene spektralphotometrische Messungen an einer 15%igen 
Lösung übereinstimmen, bei denen von 500 bis 420 mu eher eine ganz 
schwache Zunahme, sicher keine auffallende Abnahme der Durchlässig- 
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keit zu erkennen war; die Werte liegen zwischen 80 und 84% (also nur 
16—20% Lichtverlust durch Absorption +Reflexion). 

Die Energiewerte für die Strahlung nach Durchgang durch 15% ige 
Kupfersulfatlösung wurden in den Tabellen nach den Angaben von 
FRENCH u. Lowry für das Gebiet von 480 bis 420 my angegeben und der 
Arbeit von KAEMPFERT nur insofern Rechnung getragen, als angenommen 
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Abb. 1. Molare Extinktionskoeffizienten des Kupfersulfats. A: dieser Arbeit zugrunde gelegt; 


B und C nach DENIER VAN DER GON für 27,5 bzw. 21,6%ige Lösungen. Die Durchlässigkeit einer 
15 %igen Lösung in 1cm Schichtdicke (Zahlen links) wurde nach A berechnet. 


wurde, daß die Durchlässigkeit von 420 bis 360 m y nur noch um 5% ab- 
nehme. Die Werte der Extinktionskoeffizienten sind in der Abb. 1 in 
der Kurve A angegeben; ihr schroffer Anstieg von 480 bis 420 my (Zahlen 
rechts) und der Abfall der Durchlässigkeit (links), die für eine 15% ige 
Lésung berechnet wurde, sind deutlich zu sehen. 

Da dieser Abfall in einem Gebiet liegt, in dem der Reizwert der 
Strahlung recht hoch ist, so kommt das in den Summenwerten der Ta- 
belle 1 auch deutlich zum Ausdruck: der Reizwert des ungefilterten 
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weißen Lichtes ist etwa 30% höher als der nach Passage von Kupfer- 
sulfat. Mit diesem Resultat der Rechnung stehen nun aber die Resultate 
der Kompensationsmethode nicht im Einklang. Es zeigte sich nämlich 
(BERGANN, S. 719), daß direkte Strahlung gegen durch Kupfersulfat 
gefilterte nur etwa 10% höheren Reizwert aufwies, und daß diese Er- 
höhung des Reizwertes im wesentlichen darauf zurückzuführen ist, daß 
die Strahlungsintensität auf der Kupfersulfatseite durch Reflexion um 
etwa 9% vermindert wird; denn bei Kompensation von Strahlung, die 
auf einer Seite Kupfersulfat + Lösungsmittel, auf der anderen das 
Lösungsmittel Wasser allein in gleicher Schichtdicke passierte, war der 
Reizwert auf beiden Seiten gleich (BERGANN, S. 719/720). Da die Fehler- 
grenze bei diesen Versuchen etwa 3,5% betrug, so ist daraus der Schluß zu 
ziehen, daß die Verminderung des Energiewertes der Strahlung infolge Ab- 
sorption durch Kupfersulfat in den Gebieten hoher Emissionswerte und 
hoher Reizwerte, damit hoher Produkte beider, also zwischen den Wellen- 
längen 490 und 410 my, 3,5% nicht übersteigen dürfe. In der Abb. 1 ist 
eine horizontale Linie eingezeichnet, die einer Absorption von 3,5% ent- 
spricht. Die Kurve, die nach den Angaben von FRENCH u. Lowry ge- 
zeichnet wurde (A), verläuft nur zwischen 502 und 478 mu unter dieser 
Linie; viel besser stimmt die Kurve B, die nach den von DENIER VAN DER 
Gon für eine 28,5%ige Lösung angegebenen Extinktionskoeffizienten 
gezeichnet ist. Die Absorption liegt zwischen 492 und 419 und wahr- 
scheinlich auch noch bis unter 400 mu unter 3,5%. Die Kurve der Ex- 
tinktionskoeffizienten wird, das kann man aus den erwähnten Kompen- 
sationsversuchen schließen, der Kurve B sehr nahe kommen. Wie der 
Verlauf im einzelnen ist, läßt sich natürlich nicht sagen. 

Hingewiesen sei noch auf die Möglichkeit eines Fehlers bei der 
Kompensation ungefilterten und durch Kupfersulfat gefilterten Lichtes. 
Der einen Seite werden erhebliche Mengen ultraroter Strahlen zugesandt, 
die eine Erwärmung und damit eine Beschleunigung des Wachstums 
bewirken. Wenn in der Koleoptile der Temperaturausgleich zu langsam 
erfolgte, so könnte dadurch eine einseitige Wachstumsbeschleunigung 
und damit eine Krümmung von der Seite des ungefilterten Lichtes weg 
bewirkt werden. Der Reizwert des weißen Lichtes würde also geringer 
erscheinen, als er ist. Daß dieser Fehler nicht in Frage kommt, zeigen 
am besten die Versuche mit ScHoTtschen Rotfiltern, die trotz sehr 
großer Transparenz im Rot und Ultrarot bei einseitiger Belichtung keine 
Krümmung der Koleoptile veranlaßten (BERGANN, S. 726). 

Es hat sich also gezeigt, daß die Abweichung des Reizwertverhält- 
nisses von unfiltriertem und durch CuSO, filtriertem Licht, wie es sich 
durch Rechnung und Messung ergab, sich dadurch plausibel erklären 
läßt, daß bei der Rechnung die Absorption des Kupfersulfats nach den 
für sehr viel stärker verdünnte Lösungen eventuell gültigen Extinktions- 











verschiedener Wellenlänge für die phototropische Reizung von Avena sativa. 749 





koeffizienten, wie sie FRENCH u. Lowry angegeben hatten, bestimmt 


wurden. 


Bei Betrachtung der Tabelle 1 zeigt sich nun weiter, daß die er- 
rechneten Reizwertverhältnisse der verschiedenen Filter untereinander 
































Tabelle 2. 
Wellenlänge Eu Weiß CuSO, | Gelbgrün | Biaugrün | Blau 
535 0,1 2,75 2,48 0,75 0,13 = 
525 0,3 7,89 7,2 1,95 0,89 En 
515 0,7 16,8 15,8 2,86 3,35 _ 
505 2,0 44,2 42,6 2,6 11,1 — 
495 4,0 79,6 77,9 0,32 16,0 0,9 
485 11,0 198,0 190,3 ae 18,8 7,7 
475 46,0 735,0 680,0 — 23,0 69,0 
485/365 |wie Tab.1! 5845 4853 0,0 0,0 774 
6929,24 | 5869,28 8,44 73,27 851,91 
7726 
Errechnet. . . . . 910 687 0,995 100,0 
Gefunden. . . . . 1250 — 1,0 100,0 
und mit WeiB verglichen 2 
zwar derGrößenordnung soL 4 
nach mit den durch Kom- 
pensation ermittelten 307 / - 
übereinstimmen, bei ge- pr 
nauerem Vergleich sind N AS u 
die Abweichungen je- s9+- * 4 
doch nicht zu übersehen. = A \\ 


Setzen wir willkürlich 
den errechneten und er- 
mittelten Reizwert des 
Blaufilters gleich 100, so 
ist der gefundene Reiz- 
wert des Gelbgrünfilters 
fast viermal so hoch wie 
der errechnete, der des 
Blaugrünfilters über 
ı/,mal so hoch, der des 
ungefilterten Lichtes um 
25% höher. 
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Abb. 2. Reizwertkurven der Strahlung verschiedener Wellenlänge. 
A: nach BLAAUW, B: 1. Korrektur (Tabelle 2), C: 2. Korrektur 
(Tabelle 3). 


Die Energiewerte sind jedenfalls auf einige Prozent richtig, so daß 
Korrekturen an den Reizwerten der 10 mu-Bezirke notwendig sind, um 
eine Übereinstimmung von Rechnung und Messung zu erzielen. Bei der 


1. Korrektur wurde versucht, durch Abänderung der Reizwerte im 
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Gebiet der Gelbgrün- und Blaugrünfilter die durch Kompensation er- 
mittelten Reizwertverhältnisse der Filter untereinander in den Produkt- 
summen zu erhalten. Vorausgesetzt wurde dabei, daß die Reizwertkurve 
eine ausgeglichene Kurve ohne Umkehrpunkte mit einem Maximum sei 
entsprechend derjenigen von BLaauw. Tabelle 2 bringt die Reizwerte 
in der 2. Kolumne und in der Abb. 2 ist B die entsprechende Reizwert- 
kurve, die von 465 an abwärts mit der von BLAAUW (A) zusammenfällt. 














Tabelle 3. 

Wellenlänge Zen - Weiß Cus0, | Gelbgrün | Blaugrün | Blau 
535 0,05 1,38 1,24 0,375 0,065 — 
525 0,12 3,15 2,88 0,78 0,35 _ 
515 0,4 9,6 9,1 1,64 1,92 — 
505 13 28,7 27,7 1,68 7,2 _ 
495 2,7 63,7 62,0 0,21 10,8 0,6 
485 7,65 137,6 132,2 = 13,0 5,35 
475 13,5 216 200 _ 6,8 20,3 
465 23 319 296 _ —_ 62 
455 47 522 474 = L 131,2 
445 83 830 695 _ — 124 
435 100 820 660 — _ 75 
425 94,5 670 490 — u 23,6 
415 85,7 505 360 _ — 8,6 
405 74,0 362 258 — — 3,8 
395 62,5 274 181 _ — 2,5 
385 53,2 198 134 — — 2,14 
375 40,7 122 81,4 fox fe 1,62 
365 25,8 64,5 44 = m 0,78 

5137 4100 4,685 | 40,1 461,5 
5720 
Errechnet. . . . . 1240 890 1,015 8,71 100,0 
Gefunden . . . . . 1250 — 1,0 8,65 100,0 

















Die Reizwertverhältnisse der Filter stimmen jetzt auf einige Pro- 
mille, doch ist das von Blau zu WeiB noch ungünstiger geworden, das 
ermittelte ist um 37% höher als das errechnete. 

Um auch diese Abweichung zu beseitigen, mußten die Reizwerte 
auch im Gebiet des Blaufilters eine Korrektion erfahren, die in der Ta- 
belle 3 durchgeführt ist. Die Kurve der Reizwerte nach der 2. Korrek- 
tion (C der Abb. 2) zeigt eine der BLaauwschen ähnlichen Form, doch ist 
sie je nach der Wellenlänge um 10—35 my nach den kürzeren Wellen- 
längen verschoben. 

Die Reizwerte unterhalb 435 sind auch bei der 2. Korrektion propor- 
tional denen von BLaauw geblieben, sie sind alle um den gleichen 
Prozentsatz höher. 
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Der Reizwert der ultravioletten Strahlung wurde nun in einem be- 
sonderen Versuch durch Kompensation mit der durch CuSO, gefilterten 
Strahlung des Osramlichtes bestimmt. Als Lichtquelle diente eine 
wassergekiihlte Kromayerlampe mit Schwarzfilter, das jedoch noch 
etwas Violett der Wellenlänge 405 passieren ließ. Daher wurde noch ein 
Wratten-Ultraviolettfilter vorgesetzt, das, wie Bestimmungen der 
Durchlässigkeit zeigten, folgende Transparenz besitzt: 400 mu, 0,5% ; 
366 mu, 41,5% ; 334 mu, 19% ; 314 mu, 0,0%. Da in der Strahlung des 
Hg-Dampfes die Linie 366 my die übrigen zwischen 400 und 314 my an 
Intensität weit überragt und bei ihr die Durchlässigkeit des Wratten- 
filters am höchsten ist, so kann man die Reizwirkung der Strahlung der 
Kromayerlampe +Wrattenfilter ohne großen Fehler gleich der der Wel- 
lenlänge 366 setzen. 

Bei dem Kompensationsversuche wurde vor die Hg-Lampe noch 
Kupfersulfatlösung gebracht (2:/,%, 6 cm), hinter der die Intensitäten 
der Strahlung thermoelektrisch verglichen wurden. 

Es ergab sich folgendes: 

Kromayerlampe + CuSO, _ 1,15 
Osramlampe wu Do 
Kromayerlampe + CuSO, 1,15 
” Osramlampe + CuSO, 0,9 
. Kromayerlampe (+CuSO,) 2,6 
Energiowest Dern lampe CuS0,) 6.56 
Der Reizwert der Linie 366 my ist dann 
6,56 - 1,15 
26:09 . R = 3,22 bd R, 
wobei R der mittlere Reizwert der thermoelektrisch gemessenen, durch 
21/,% CuSO, in 6 cm Schicht gefilterten Strahlung ist. Man erhält ihn, 
indem man den Reizwert des weiBen Lichtes (1. Summe der Tabellen) 
durch die Energiewertsumme für die verwendete CuSO,-Lésung divi- 
diert. Sie wurde mit 375 ausgewertet, wobei berücksichtigt wurde, daB 
die Abschwächung der Strahlung durch Absorption im kurzwelligen 
Gebiet geringer ist, als die Tabellen angeben. 

Der mittlere Reizwert des Osramlichtes nach Durchgang durch CuSO, 

in Prozenten des maximalen Reizwertes ist demnach für die 3 Tabellen 


Reizwert 














I Il IH 

8622 6929 5137 
375 7375 375 
R= 23% 18,45% 13,7% 
R-3,22 74,0% 59,5% 44,0% 
statt 21,2% 25,8% 25,8%. 


Die letzten beiden Zeilen geben den Reizwert der Linie 366 my erst 
nach der eben ausgefiihrten Rechnung, die sich aus Kompensation von 
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Osram- und Ultraviolettstrahlung ergibt, dann den Reizwert BLaauws 
für Tabelle 1 und 2, den etwas erhöhten für Tabelle 3. Die Abweichung 
ist für Tabelle 3 am geringsten, doch scheint auch hier der Reizwert der 
Linie 366 my noch etwas zu gering in die Tabelle eingesetzt zu sein. 

Die Abweichung der Reizwertkurve C von der nach BLAAUW ist so 
erheblich, daB nach einer Erklarung gesucht werden mu8. Es ist durch- 
aus unwahrscheinlich, daß sich BLaauw in der Bestimmung der Wellen- 
längen um 30 my geirrt haben kénnte. Eine erhebliche Unsicherheit 
liegt jedoch in BLaauws Angaben über die gebotenen Intensitäten bei 
den verschiedenen Wellenlängen. Sie sind nicht von ihm selbst be- 
stimmt, sondern von LANGLEY bestimmte Werte für Bogen- und Sonnen- 
licht sind benutzt worden. Die Reizwertkurve nach BLAAUW setzt sich 
weiter aus 2 Teilen zusammen, bei denen mit verschiedenen Lichtquellen 
gearbeitet wurde. Wenn auch die Energiewertverhältnisse fiir die ver- 
schiedenen Wellenlängen in jedem dieser beiden Kurventeile stimmen, 
so ist doch möglich, daß alle Energiewerte des einen Kurventeils zu hoch 
oder zu niedrig angenommen wurden. Der Anschluß der beiden Kurven- 
teile kann zufällig sich so ergeben haben, daß eine eingipflige Reizwert- 
kurve anzunehmen war. Das Maximum bei etwa 465 mu ist jedenfalls 
reell, denn es liegt in der mit Bogenlicht bestimmten Kurvenhälfte. Er- 
höht man nun gegen diesen im langwelligen Gebiet liegenden Kurventeil 
den mit Sonnenlicht bestimmten des kurzwelligen Gebietes, so ergibt 
sich ohne weiteres eine zweigipflige Kurve, deren Maxima bei etwa 465 
und 435 mu liegen. 

Betrachtet man noch einmal die Tabelle 1, so zeigt sich, daß eine Uber- 
einstimmung der Ergebnisse unserer Kompensationsversuche mit denen 
BLAAUWws nur zu erreichen ist, wenn die Produktsummen von Blau gegen 
Weiß niedriger werden. Die Annahme eines Minimums des Reizwertes 
zwischen 465 und 435, etwa bei 455 und 445 my, und die Erhöhung der 
Reizwerte von 435 my abwärts würden in diesem Sinne wirken. 

In Tabelle 4 ist daher noch eine 3. Korrektion der Reizwerte vor- 
genommen worden, die folgenden Bedingungen genügen sollte: 1. Maxi- 
mum bei 465, 2. Maximum bei 435 mu, im langwelligen Gebiet ähnlicher 
Verlauf der Reizwertkurve mit dem von BLaauw mit Bogenlicht be- 
stimmten Kurventeil, doch so, daß Übereinstimmung mit den Kompen- 
sationsmessungen erzielt wird; von 435 mu ab Erhöhung der BLAAUW- 
schen Werte um einen Proportionalitätsfaktor. Das Verhältnis der Sum- 
men sollte wieder den für die Filter und weißes Licht gefundenen Reiz- 
wertverhältnissen gleich sein. 

In Abb. 3 ist die Reizwertkurve eingezeichnet, die Werte BLaauws 
sind mit Kreuzchen, diejenigen Sonnus (1929) als Kreise, die Konrnas- 
BERGERS als Horizontalstriche angegeben. Der Multiplikator für die 
Werte BLAAUWS im kurzwelligen Teil seiner Kurve ist 2,5. 
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Tabelle 4. 
Reizwert 

Wellenlinge 2K i Weiß Gelbgrün Blaugrün Blau 
535 0,078 2,17 0,59 0,102 _ 
525 0,134 3,55 0,875 0,391 _ 
615 0,30 7,3 1,29 1,46 _ 
505 1,51 33,3 1 8,42 _ 
495 2,71 54,2 0,218 10,9 0,595 
485 7,1 127 _ 12,0 4,95 
475 19,7 316 — 9,85 29,6 
465 49,2 685 _ — 132 
455 28,3 329 . — 83 
445 89,5 895 — _ 135 
435 100 820 _ _ 75 
425 95 673 _ _ 23,7 
415 86,5 510 _ _ 8,65 
405 74,0 363 _ - 3,7 
395 63,0 277 _ _ 
385 53,6 198 — 2,13 
375 41,0 123,5 _ 1,64 
365 26,0 65,0 — En 0,79 

5483 4,93 43,123 | 503,285 
6080 
Berechnet. . . . . 1210 0,98 8,55 100,0 
Gefunden. . . . . 1250 1,00 8,65 100,0 














Der Versuch, aus den Werten BLAAUWSs eine zweigipflige Reizwert- 
kurve abzuleiten, muB trotz der guten Übereinstimmung, die auf diese 
Weise zwischen den Re- yy 
sultaten BLAAUWS und 
den eigenen erzielt wird, 
gewagt erscheinen. Des- 4} 
wegen ist es sehr erfreu- 
lich, daB in der Arbeit 
von V.Hxss (1919) schon  %F 
der Beweis für das Vor- | 
handensein zweier Reiz- 

wertmaxima vorliegt, 
was allerdings von ihm 3g) 
selbst und auch in der 
Folge nicht gebührend 
beachtet wurde. Aus der 7} 

















Abb. 3 v. Hess’ ist die ee we te 
h her ash CCE 7 ar 
Reizwertkurve in ihrem 2 #50 #00 350 

wesentlichen Verlauf (m) 
ohne Schwierigkeit ab- Abb. 3. Reizwertkurve der Strahlung verschiedener 


. Wellenlänge. 3. Korrektur (Tabelle 4). 
zulesen: 1. Maximum ” . ) 


unterhalb 480 mu, starkes Minimum oberhalb 435 mu, etwa dort ein 
schroffer Übergang zu einem 2. Maximum, dann allmählicher Abfall des 

















Abb. 4. Nach v. Hzss (l.c. Abb. 3, 
8. 495). 


Schritt ist. 
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Reizwertes. (Je weiter die Pflänzchen nach dem spektral zerlegten 
Licht — in der Abbildung nach links — gewachsen sind, desto héher 
ist der Reizwert.) Versuchspflanzen waren Keimlinge von Sinapis alba, 
Lepidium sativum, Brassica napus und Avena sativa. Die Abb. 3 zeigt 


einen dikotylen Keimling, und aus den Mit- 
teilungen von v. Hzss geht nicht hervor, 
ob auch fiir Avena die beiden Reizwert- 
maxima beobachtet wurden!. 

Die Reizwertkurve unserer Abb. 3 dürfte 
in der Form der wahren, mit spektral zer- 
legtem Licht noch genauer zu bestimmen- 
den nahe kommen. Je niedriger das Mini- 
mum bei etwa 455 mu angenommen wird, 
eine um so geringere Erhöhung der Werte 
BLaauws im kurzwelligen Abschnitt ist er- 
forderlich, um Übereinstimmung mit den 
unseren zu erreichen, und damit wird auch 
die Abweichung von den Werten KONINGs- 
BERGERS geringer werden, auf die indes 
nicht allzu viel Gewicht gelegt zu werden 
braucht, da dessen Werte von 400 bis 
480 mu offensichtlich nicht zuverlässig 
sind. 

SonNE hat ganz neuerdings die Reiz- 
werte verschiedener Wellenlängen für Avena 
nach der Reizschwellenmethode bestimmt. 
Sehr auffallend ist beim Vergleich mit den 
Werten BLaauws die sehr niedrige Lage 
desjenigen bei 405 mu. Man ist direkt ver- 
sucht, in die Reizwertkurve noch ein 2. Mi- 
nimum einzuzeichnen (bei etwa 405 my), 
dem ein 3. Maximum bei etwa 390 my nach 


den kiirzeren Wellen zu folgen wiirde. 

Zum SchluB sei noch darauf hingewiesen, daB die Lage der zwei 
jedenfalls sicher stehenden Reizwertmaxima sehr nahe kommt der der 
Absorptionsmaxima in den Pflanzen allgemein verbreiteter Chromo- 
lipoide. Der Gedanke liegt nahe, daB bei der Reizwirkung verschie- 
dener Wellenlangen die Absorption der Strahlung in einem bestimmten 
Stoff oder auch in mehreren wohl definierten Verbindungen der erste 


1 Eigene mit spektral zerlegtem Licht ausgeführte Untersuchungen an Avena 
sprechen fiir eine zwei- oder sogar vielleicht mehrgipflige Reizwertkurve, doch 
sind die bisher vorliegenden Ergebnisse noch nicht eindeutig. 
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Damit wäre ein neuer Weg zu einem Versuch der stoffwechsel-physio- 
logischen Erklärung der phototropischen Erscheinungen gewiesen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Würzburg.) 


ÖKOLOGISCHE UND PHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN 
DER WELLEN- UND MUSCHELKALKFLORA DES MAINTALES 
ZWISCHEN WÜRZBURG UND GAMBACH. 


Von 
Hugo SCHANDERL. 


Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Februar 1930.) 


Einleitung. 

GREGOR Kraus war der erste Botaniker, der die Würzburger Wellen- 
uad Muschelkalkflora unter anderen als rein floristischen Gesichts- 
punkten betrachtete. Mit seinen neuen Gedanken und der daraus hervor- 
gegangenen, damals einzig dastehenden Arbeitsrichtung ist er bahn- 
brechend geworden. Man kann ruhig sagen, daß er mit seinem Werk 
„Klima und Boden auf kleinstem Raum“ (Jena 1911), welches die Summe 
fast 10jähriger, ökologischer Beobachtungen und Untersuchungen dar- 
stellt, zum Begründer der modernen, experimentellen Pflanzenökologie 
geworden ist. 

Das Zunächstliegende war, im Kalkgehalt der einzelnen Pflanzen- 
standorte einen Hauptfaktor der Vegetationsgliederung zu sehen, und so 
begann Kravs ursprünglich auch damit, in einer großen Reihe von Boden- 
analysen den Kalkgehalt der einzelnen Standorte ein und derselben 
Pflanzenart zu ermitteln. Dabei fand er, daß zwar die einen Pflanzen 
mehr hochprozentigen, die anderen mehr niederprozentigen Kalkgehalt 
bevorzugen, daß jedoch der Kalkgehalt der einzelnen Standorte derselben 
Art in weiten Grenzen schwankte. Hier mit war einer Anschauung, diein 
der Verteilung des Kalkgehaltes im Boden den Hauptfaktor der hier so 
auffällig erscheinenden Vegetationsgliederung erblicken wollte, der 
Untergrund genommen. 

Zu diesem unerwarteten Ergebnis sagt nun KRAUS selber (Klima und 
Boden, 8S. 5): ,,Es dauerte nicht lange, da erkannte ich die gänzliche Un- 
fruchtbarkeit der Leistungen einer rein chemischen Betrachtungsweise 
bzw. der bloßen Karbonatbestimmungen. Zwingend wiesen alle Erfah- 
rungen darauf hin, daß Einsicht nur von einer genaueren Untersuchung 
der physikalischen Bodenverhältnisse zu erlangen sein könnte, und damit 
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kam ich auf eine Arbeitsweise, die noch viel weniger als die erste bisher je 
in der Pflanzengeographie versucht worden ist.“ 

Beim Studium der physikalischen Bodenverhältnisse kam er dann von 
selbst auf die Zusammenhänge zwischen diesen und dem Klima der 
bodennahen Luftschichten, kurz zu der edaphisch-klimatischen Betrach- 
tungsweise, deren Erfolge zur Entwicklung eines neuen Zweiges der Bo- 
tanik führten, zur experimentellen Pflanzenökologie. 

Die Wellen- und Muschelkalkhänge in der Nähe Würzburgs waren für 
die neue Fragestellung und Arbeitsrichtung von KRAUS so geeignet wie 
nur wenige, pflanzengeographisch äbnliche Gebiete Deutschlands. Selten 
wird man derart „zwingend“ (wie Krıs sagt) auf diejenigen Kompo- 
nenten des Standortsklimas hingewiesen, welche man vor Kraus entweder 
gar nicht oder sehr gering eingeschätzt hat. Hier entdeckte Kraus das 
Mikroklima, d. h. das „Klima auf kleinstem Raum“, und mit diesem 
neuen Begriff ließ sich auf einmal die Vegetationsgliederung auf den 
Wellen- und Muschelkalkhängen eindeutig analysieren, was vorher so 
schwer zu sein schien. 

Durch exakte mehrjährige Einzelarbeit stellte Kraus gleichzeitig die 
wichtigsten das Mikroklima bedingenden Faktoren fest. Er zeigt die Zu- 
sammenhänge zwischen Bodenstruktur und Körnung, Bodenwärme und 
Temperatur der bodennahen Luftschichten einerseits und Exposition zur 
Sonne, Regen und Wind, Boden- und Lufttemperaturen andererseits. 
Die Einführung des Anemometers in die Botanik war für damalige 
Zeit etwas durchaus Neues. Selbst die Wichtigkeit der Evaporation 
entging ihm nicht, wenn auch hierin die Versuche nur orientierend waren, 
da er die Unzulänglichkeit des Haarhygrometers für diese Frage sehr 
wohl erkannt hatte, und exaktere Methoden damals noch wenig bekannt 
waren. 

Wie Kraus selbst richtig voraussah, gewannen seine Untersuchungen 
an besonderem Wert in dem Moment, als ähnliche Gebiete mit ähnlichen 
Methoden bearbeitet wurden. Dies geschah in größeren Ausmaßen erst 
in den letzten Jahren durch Arbeiten von STOCKER, WALTER, FITTING, 
RüÜBeEL, Irsın, HUBER, MAxIMow, KELLER u. a. 

Nun erlaubten aber die mit modernen Methoden durchgeführten 
Untersuchungen in den meisten Fällen keinen unmittelbaren Vergleich 
mit den Standorten der Wellen- und Muschelkalkflora der Umgebung 
Würzburgs. Ich sah daher meine Hauptaufgabe darin, den ,,klassi- 
schen‘‘ Boden von Kraus mit pflanzengeographisch ähnlichen Gebieten 
vergleichbar zu machen, wobei mir die Arbeiten von STOCKER, WALTER 
und Ii vorbildlich waren. 


Planta Bd. 10. 50 














758 H.Schanderl: Ökologische u. physiologische Untersuchungen an der Wellen- 


I. Die Pflanzengesellschaften des Wiirzburger Wellen- und 
Muschelkalks, insbesondere das Seslerietum coeruleae. 

Eine Pflanzengesellschaft oder Assoziation ist durch eine ganz be- 
stimmte floristische Zusammensetzung, eine typische Artenverbindung 
charakterisiert. Auf unserem Gebiete sind mehrere Assoziationen zu be- 
obachten. Am prägnantesten tritt überall das Seslerietum coeruleae 
(calcareae) hervor, welches die Hänge einnimmt und das Festucetum 
ovinae (glaucae), welches sich mehr auf die Plateaus beschränkt. Mehr 
von untergeordneter Bedeutung sind das Pinetum-Caricetum humilis, das 
Brachypodietum pinnati und das Teucrietum montani. Außerdem kämen 
noch einige Subassoziationen in Frage, in denen gewisse Begleitarten 
fehlen, und sogenannte Fazies, in denen gewisse Begleitarten vorherrschen. 

Mich interessierte lediglich die soziologische Zusammensetzung des 
Seslerietums, da dieses, die extremsten Standorte einnehmend, ökologisch, 
physiologisch und biologisch am interessantesten ist. 

Bei den Bestandesaufnahmen wurde die BRAUN-BLANQUETsche sechs- 
teilige Kombinationsskala benutzt, weil sie eine wesentliche Verein- 
fachung der Feldarbeit darstellt und mit dem Deckungsgrad zugleich die 
Abundanz ausgedrückt werden kann. Durch die häufig verzwergten 
Formen werden sehr geringe Deckungsgrade erreicht, wogegen solche 
Arten zahlenmäßig in einer ganzen Menge von Einzelexemplaren inner- 
halb einer Bestandesfläche vorkommen können. Lediglich aus diesem 
Grunde wurde die erwähnte Skala der HuLT-SERNANDERschen vorgezogen. 


BRAUN-BLANgUETsche Kombinationsskala. 


(sehr) spärlich vorhanden, Deckungsgrad gering. 

reichlich, aber mit 

sehr zahlreich, oder mindestens 1/,, der Aufnahmefläche deckend. 
Individuenzahl beliebig, 1/,—1/, der Aufnahmefläche deckend. 
Individuenzahl beliebig, 1/.—%/, der Aufnahmefläche deckend. 

mehr als 3/, der Aufnahmefläche deckend. 


Frequenzgrade. 
die Art kommt in 100 Probeflächen 80—100mal vor 
” 9 an an 60—80mal „, 
100 + 40—60mal ,„, 
re lit, 20—40mal „ 
oo” 5» > 100 in 0—20mal ,, 

Von den vier Bestandesaufnahmen sei nur eine in Tabelle 1 gebracht, 
um die typische, floristische Zusammensetzung eines Seslerietums auf 
unserem Gebiet zu zeigen. Sämtliche Pflanzen sind hier perennierend, 
so daB sich der Aspekt im Laufe des Jahres nicht ändert. Für die Physio- 
gnomie des Vegetationsbildes sprechen Deckungsgrade, fiir die floristische 
Häufigkeit die Frequenzgrade. Der höchste in der Tabelle vorkommende 
Deckungsgrad ist 3 und kommt nur Sesleria zu (3='/,—!/s der Probe- 
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Tabelle 1. Bestandesaufnahme eines Seslerietums an den Steilhängen des Krainberges bei Gambach am 24. Mai 1929. 
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fläche deckend), alle übrigen Arten haben einen außerordentlich niedrigen 
Deckungsgrad. In der Tat ist für die Physiognomie der Seslerieta nur 





- Seslerietum coeruleoe ‚? f , 
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© - miseium germanicos 2 
MM, = Mikroklimat - Profil hou Sfein-B. 
Œ = Sesleria noch bis 1929 Zei ur 


6 Y 
Abb. 1. Die Verteilung Festung AZ 


der wichtigsten Wellenkalk-Assoziationen im Maintale u ad ve 
zwischen Wiirzburg und Gambach. N Würzburg 


Sesleria maßgebend, das in Horsten steht, zwischen denen verhältnis- 
mäßig große Räume nackten oder sehr spärlich bedeckten Bodens sich 
befinden. Seslerieta verleihen den Hängen und Halden daher ein ge- 
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tüpfeltes Aussehen und sind als solche schon von weitem zu erkennen. 
(Die Sesleria-Assoziationen am Krainberg sind durch häufigeres Vor- 

kommen von Carex humilis gegenüber den anderen ausgezeichnet.) 
Auf Abb. 1 ist die räumliche Verteilung der Seslerietavorkommen in 
der Nahe Wiirzburgs zu ersehen. Von allen vier groBen Vorkommen 
16 
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wurden Bestandesaufnahmen von je 30—40 qm Probefläche gemacht 
und daraus die Frequenzdiagramme, welche in Abb. 2 wiedergegeben 
sind, konstruiert. Diese zeigen für den Soziologen die interessante Er- 
scheinung sehr geringer floristischer Homogenität. Die hochfrequenten 
Arten sind in Minderzahl, die gering frequenten Arten in Überzahl. Das 
Bild kehrt sich bei der Konstanz- oder Stetigkeitsbestimmung um. 
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1 = selten vorhanden 


Allium fallax 





appenin. 


2 = nicht oft vorhanden 


Cirsium vulgare 
Centaurea jacea 


Thesium intermedium 
Aster Amellus 


Anthemis tinctoria 
Asperula glauca 


Helianthemum canum 





Tabelle 2. 
8 = öfter vorhanden 


Geranium sanguineum 
Galium cynanchicum 


Festuca ovina 


Scabiosa Columbaria 
Linum tenuifolium 


Sanguisorba minor 


Carex humilis 


Salvia pratensis 
Rosa rubiginosa 


Cornus sanguinea 


Potentilla verna 
Melica ciliata 
Cotoneaster inten. 
Crataegus 


Festuca glauca 





4 = meist vorhanden 
Euphorbia Cyparissias 
Brachypodium pinnat. 


Anthericum ramosum 
Anemone Pulsatilla 
Pimpinella saxifraga 
Aster Linosyris 





5 = stets vorhanden 


Sesleria coerulea 


T'eucrium montanum 
Peucedanum Cervaria 
Teucrium chamaedrys 
Thymus serpyllum 


Bupleurum falcatum 


Hippocrepis comosa 


Centaurea Scabiosa 











Zwischen Konstanz und Ste- 
tigkeit besteht nach Braun- 
BLanquerkeinprinzipieller 
Unterschied, jedoch schlägt 
er vor, Stetigkeitsuntersu- 
chungen, die sich auf Probe- 
flächen von ganz bestimm- 
tem Umfang beziehen (in 
unserem Falle sind es 
10 qm), als Konstanzunter- 
suchungen zu bezeichnen. 
Vom ökologischen Gesichts- 
punkt aus interessieren uns 
natürlich am meisten die 
stetesten Pflanzen des Ses- 
lerietums, daher sei in Ta- 
belle 2 die gesamte Arten- 
liste sämtlicher Seslerieta- 
vorkommen bei Würzburg 
nach Konstanzgraden ge- 
ordnet wiedergegeben. 


Es bedeuten: 


5 = stets vorhanden (in 80 bis 
100% der Einzelbestände) 

4 = meist vorhanden (in 60 bis 
80% der Einzelbestände) 

3 = öfter vorhanden (in 40 bis 
60% der Einzelbestände) 

2 = nicht oft vorhanden (in 
20—40% der Einzelbe- 
stände) 

1 = selten vorhanden (in 0 bis 
20% der Einzelbestände). 


II. Ökologischer Teil. 

a) Wärme. Dem Kapi- 
tel Wärme widmete Kraus 
in „Boden und Klima auf 
kleinstem Raum“ 53Seiten, 
so daß ich es für unnötig 
halte, weiteres Zahlenma- 
terial hinzuzufügen, um so 
mehr, als sich meine Be- 
funde mit denen von Kraus 
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vollkommen decken. DaB meine Maximaltemperaturen von Béden in 
5—10 cm Tiefe um 10—11° C höher sind als die entsprechenden Werte 
von Kraus, ist lediglich auf die abnorm heiße Witterung der Sommer 
1928 und 1929 zurückzuführen. Der höchste Wert für Bodentempera- 
turen in 2—4 cm Tiefe, den Kravs in den Jahren 1901—1908 messen 
konnte, war 449 C, wogegen bei meinen Messungen in derselben Boden- 
tiefe dieselben Bodenthermometer, die Kraus eigens für solche Zwecke 
in Bohrerform hat anfertigen lassen, nicht ausreichten, weil die Skalen 
nur bis 50° C gingen. Wenn man den Quecksilberfaden mit dem Maß- 
stab der Gradteilung über den Endpunkt der Skala hinaus verfolgte, 
waren in den letzten Sommern Temperaturen von 55° C in 5cm Boden- 
tiefe an der Tagesordnung. 

b) Das Licht. So sehr mich die Lichtsummen, welche auf die ver- 
schiedenen Assoziationen, wie auf die einzelnen Assoziationsindividuen 
in verschiedener Neigung und Himmelsrichtung treffen, interessiert 
hätten, so blieb doch in Anbetracht der mehr physiologisch-biologischen 
Fragestellung für ausführlichere Lichtuntersuchungen nicht genügend 
Zeit. So begnügte ich mich, mit den zwei Eper-HecHtschen Graukeil- 
photometern, die mir zur Verfügung standen, Messungen der relativen 
Lichtintensität vorzunehmen. Setzt man die relative Lichtintensität, die 
nachmittags 14 Uhr auf ein Seslerietum in Südwestlage trifft, gleich 1, so 
ist diese im Schatten eines lichten Bestandes 4—6 cm hoher Kiefern (am 
Boden Sesleria, Carex humilis, Thesium, Geranium sanguineum, Orchis 
muscifera, Onobrychis sativa usw.) —:1/,, in einem jungen Eichenbe- 
stand = 1/;;, in einem geschlossenen Buchenwald = '/,,. (Diese 
Werte wurden an einem klaren Tage mit Sonnenschein im Juli gewonnen.) 

Wenn man sich überlegt, daB in unserem Falle héhere Lichtintensität 
größere Wärmeeinstrahlung bedeutet, und daß hiermit eine Zunahme der 
Temperaturen für Boden und Pflanzen sowohl wie für die boden- und 
pflanzennahen Luftschichten ein Steigen des Wasserdampfdefizits der- 
selben, ein Auftreten von Konvektionsströmungen, welche ständig die 
Dampfhauben über den transpirierenden Blättern stören, verbunden 
sind, so wird man mit STAHı, dem Licht bzw. der Strahlung einen großen 
Einfluß auf die Gestaltung der Pflanzen und die räumliche Orientierung 
ihrer Organe einräumen können. Dabei darf man freilich nicht einseitig 
lediglich die sichtbare Einstrahlung im Auge haben, sondern den ganzen 
Wirkungskomplex der Einstrahlung und auch die Rückstrahlung in 
Rechnung ziehen, was bisher von den Botanikern nicht beachtet wurde. 

Der größte Teil des nackten oder spärlich bedeckten Wellen- und 
Muschelkalkbodens zwischen den Sesleria-Horsten wird infolge seiner 
hellen Farbe, seiner groben felsigen Struktur, vor allem aber wegen seiner 
großen Trockenheit des Tages wie des Nachts die größte Ausstrahlung 
innerhalb der ganzen mit Pflanzen bestandenen Umgebung aufweisen. 
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Denn je trockener und felsiger ein Boden ist, um so mehr und um so schneller 
speichert er Einstrahlungswärme, welche er wegen geringen Verlustes 
durch Verdunstung nachts wieder ausstrahlt. Die Strahlungsintensität 
steigt mit der Abnahme des Wasserdampfdruckes; fällt z. B. letzterer 
von 10 mm auf 4 mm, so verstärken sich die Erdstrahlung um 35%, die 
Sonnenstrahlung um 5—15%. 

Welch groBe Rolle der physikalische Zustand eines Bodens bei seinen 
Wärmeumsätzen spielt, ist aus folgender Tabelle von Homen aus Finn- 
land zu ersehen (14.—15. August). 


Wärmeumsatz an der Erdoberfläche bis zu 60 cm, Gramm-Kalorien, pro gem, für 
Granitfels, Sandheide und Moorwiese. 





Fel Sand- | Moor- Sand- | Moor- Sand- | Moor- 
heide | wiese me heide | wiese Pele heide | wiese 























Tag Magazinierte Warme | Verdunstungswärme | Abgegeben an Luft 
185 | 81 | 34 0 | 70 | 211 | 155 | 190 | 95 
Nacht Abgegebene Wärme | Verdunstungswärme | Abgegeben an Luft 
164 | 84 | 50 | 0 | 28 | 37 | 58 | -50 | -93 
Das Verhältnis Insolation : Ausstrahlung war: 


bei Tag 6 Uhr früh bis 6 Uhr abends = 456 : 115 Grammkalorien /gem 
bei Nacht 6 Uhr abends bis 6 Uhr früh = 37 : 143 = = 


Überlegen wir uns an der Hand obiger Zahlen noch einmal, welch 
grundlegender Unterschied besteht z. B. zwischen einer Wiese im Main- 
tale und unserem Wellenkalkboden. Einfachheitshalber denken wir uns 
beide als horizontale Flächen. Auf der Wiese wird ein Teil der Einstrah- 
lung von der großen Chlorophylimasse der reichen Vegetationsdecke ab- 
sorbiert, bei den chemischen Umsetzungen als Energie verbraucht und 
auch in bekannter Form gespeichert, ein erheblicher Teil wird bei der 
pflanzlichen Transpiration und der Bodenverdunstung verbraucht; ge- 
wiß wird auch ein Teil reflektiert, ein anderer gespeichert im Boden, von 
dem aber viel wieder durch Abgabe an die Luft und durch Verdunstung 
verlorengeht. 

Auf dem Wellenkalk boden ist 1. infolge des geringen Pflanzenwuchses 
die Absorption durch Chlorophyll entsprechend niedriger, 2. gelangt weit- 
aus der größte Teil der Einstrahlung direkt auf die nackte Bodenober- 
fläche, wo ein Teil durch die helle Farbe des Kalkgesteins reflektiert, ein 
Teil durch rauhe Gesteins- und Bodenoberfläche zerstreut, der Rest in 
Form von Wärme gespeichert werden, 3. ist der Verlust der Verdunstung 
infolge der Trockenheit des Substrates sehr gering; der Boden erhitzt 
sich im Extremfall 20—30° über die Temperatur der umgebenden Luft, 
gibt an letztere ständig Wärme ab und schafft in der Folge das vom 
Makroklima so sehr verschiedene Klima der boden- und pflanzennahen 
Luftschichten. 
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Der Wellenkalkboden reagiert also wegen seiner physikalischen Be- 
schaffenheit ganz anders auf Einstrahlung als ein Acker- oder Wiesen- 
boden. Sein Mikroklima ist nichts anderes als die Folge dieser einen Re- 
aktionsweise auf Einstrahlung. Bisher hat man nur die direkte (Sonnen-) 
StrahlungfürdiePflanze, 
speziell diejenige, welche 
auf die Blattoberseiten 
trifft, im Auge gehabt, 
wobei man die Erdstrah- 
lung ganz außer acht 
ließ. Die Pflanze steht 
jedoch auf unserem Wel- 
lenkalk nicht nur in di- 
rekter Beziehung zur 
Erdstrahlung durch das 
Klima der bodennahen 
Luftschichten, sondern 
auch in indirekter. Die 
reflektierten und zer- 
streuten, sichtbaren und 
unsichtbaren (kurzwel- 

lige + langwellige = 
Wärmestrahlen), vor al- 

lem die nächtlichen, 
langwelligen Erdstrah- 
len, treffen auf ihrem 
Wege von der Erde in 
den Weltraum gerade 
auf die allgemein nicht 
auf Einstrahlung abge- 
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" Abb. 8. Blattquerschnitte von Peucedanum Cervaria. a im 
benden Medium (Luft) schatten einer Buche, b im vollen Licht im Botanischen Gar- 
iibertemperiert sein. so ten, c im intensiven Strahlungsklima eines Seslerietums. 
dieser Strahlungseffekt nicht durch dementsprechende Transpiration 
kompensiert wird. 

Die Differenz, die zwischen dem StrahlungsgenuB der Blattober- und 
Blattunterseite besteht, muB bei unseren Wellenkalkpflanzen bedeutend 
geringer sein, als bei Pflanzen z. B. einer Wiesenassoziation. Ja man 
kann sogar die Frage aufwerfen, ob bei unseren Wellenkalkpflanzen nicht 
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der gesamte Strahlungseffekt der Blattunterseiten den der Oberseiten 
übertrifft, in manchen: Fällen wenigstens, wenn wir dazu noch die nächt- 
liche Erdausstrahlung und die geringe Entfernung der Blätter unserer 
Pflanzen von der strahlenden Oberfläche berücksichtigen. 
Die Anatomie eines Laubblattes ist der Ausdruck bestehender Strah- 
zwischen den beiden Außenseiten. In der Regel 
ist die morphologische Oberseite die am meisten der Strahlung aus- 
gesetzte. Dementsprechend ist hier der Sitz der assimilatorischen Tätig- 
keit. Für letztere kommt auch nur ein gewisser Bereich kurzwelliger 
Strahlung in Frage. Finden wir auf der morphologischen Unterseite eines 
flächenartig ausgebreiteten Blattes Palissadenparenchym oder ein diesem 
sehr ähnliches Gewebe, so ist das ein sicheres Zeichen dafür, daß dieser 
Seite auch zur Assimilation verwendbare Strahlen zur Verfügung stehen 
müssen. Als Hauptursache isolateralen Blattbaues nahm man bisher in 
allen Fällen die vertikale Orientierung solcher Blätter im Raume an. Das 
Studium des Blattbaues der Wellenkalkpflanzen hat mich zur Anschau- 
ung gebracht, daß das Primäre die mehr oder minder vollkommene iso- 
laterale Struktur, die Orientierung in der Vertikalen erst das Sekundäre 
ist; denn wir finden hier assimilatorische Gewebe auch an Unterseiten 
von Blättern, die mehr oder minder horizontal ausgebreitet sind. Das ist 
an vielen Blättern schon makroskopisch sichtbar, indem ein sehr geringer 
Farbenunterschied zwischen Ober- und Unterseite vorhanden ist. Aus- 
nahmen sind Blätter mit Haarfilz an der Unterseite, wie z. B. die von 
Teucrium montanum. Dieser weiße Haarfilz wurde als Transpirations- 
schutz gedeutet und nie als Strahlungsschutz, weil er sich auf der spalt- 
öffnungführenden Blattunterseite befindet. In erster Linie wirkt er als 
Strahlungsschutz, erst in zweiter Linie kann Transpirationsschutz in 
Frage kommen. Auch den Polsterwuchs dieser Pflanzen lediglich als 
Windschutz zu deuten, stößt auf Schwierigkeiten, weil ganz aus- 
geprägter Polsterwuchs auch dort zu beobachten ist, wo die Wind- 
beanspruchung der Pflanze keine abnorm große ist, z. B. auf Trümmer- 
halden im Inneren eines Plateaus, oder in der windgeschützten Senkung 
eines künstlichen Steinbruches. Wenn hier Polsterwuchs ganz besonders 
ausgeprägt ist, muß er in erster Linie als Strahlungsschutz wirksam sein. 
Teucrium montanum ist meist die einzige Pflanze, die Orte mit so inten- 
sivem Strahlungsklima besiedelt. In Abstand folgen Potentilla reptans 
und cinerea, Teucrium chamaedrys und andere. Der Bodenrückstrahlung 
sind auf unserem Gebiet besonders die Blattunterseiten derjenigen Pflan- 
zen ausgesetzt, welche keine genügende Bodenbeschattung erzielen, und 
diese sind in Überzahl. Besonders kritisch muß die Lage eines horizontal 
gestellten Blattes in den Mittagsstunden werden, wenn bei heiterem 
Himmel auf die Oberseite die intensivste Einstrahlung und auf die Unter- 
seite Reflektions- und Wärmestrahlung vom überhitzten Boden her 
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treffen. Variationsblätter nehmen nun gerade zu dieser Zeit eine Stellung 
ein, in der sie zweifellos von beiden Seiten am wenigsten den Strahlungen 
ausgesetzt sind, in der der Strahlungseffekt (Blatt-Temperatur) am ge- 
ringsten sein muß. Charakteristisch für die Wellenkalkflora ist aber die 
groBe Anzahl von Pflanzen mit fixen Profil- und ahnlichen Stellungen 
der Blatter. 

In einem eigenen Abschnitt werden diese Pflanzen namentlich und 
mit biologischen Beobachtungsnotizen aufgefiihrt werden. Der Gesichts- 
punkt ,,Einstrahlung, Riickstrahlung“ wird nicht nur bei der Beurteilung 
der Profil- und Tagesschlafstellungen, sondern auch bei den Kompaß- 
stellungen N—S an Südhängen, O—W an Westhängen und den verti- 
kalen Nachtstellungen der Blätter einiger Leguminosen auf unseren 
Standorten gute Dienste leisten. 

Die Häufigkeit aller dieser Blatteinstellungen auf unserem Standort 
zwingt uns zur Annahme eines ursächlichen Zusammenhanges dieser Er- 
scheinungen mit seiner Strahlungsphysik. Ursache und Wirkung heißt 
die Fragestellung, nicht zweckmäßig oder unzweckmäßig für die Pflanze. 
Die Vertreter des ‚Unzweckmäßigen‘ dürfen übrigens nicht vergessen, 
daß auch ein negatives. Werturteil Teleologie ist! Was den Wellenkalk- 
boden vor anderen Pflanzenstandorten auszeichnet, was sein geradezu 
„tropisch-arid‘ zu nennendes Mikroklima bedingt, sind seine, ihm in der 
Eigenschaft als Felsboden eigenen -,, Wärmeumsätze‘‘. 

Er hat nicht nur des Tages ein vollständig anderes Klima der boden- 
nahen Luftschichten, sondern auch des Nachts. Bei bedecktem wie bei 
unbedecktem Tag- oder Nachthimmel sind weitgehende Unterschiede 
zwischen Wellenkalkfelsboden und Talwiesen vorhanden. War der Tag 
z. B. sonnenklar und abends trat vollständige Bewölkung ein, so vermag 
der Felsboden nicht alle am Tage gespeicherte Wärme auszu en, er 
behält sie bis zum kommenden Tag. Ob nun die neue hama: mar vom 
bedeckten oder unbedeckten Himmel herab erfolgt, in jedem Falle weist 
der Felsboden wieder die höchsten Temperaturen der ganzen Umgebung 
auf. Daher ist es hier auch selten windstill. Ständig treten Konvektions- 
strömungen auf und das ist gut, sonst wäre kein so verhältnismäßig 
reiches Pflanzenleben im Sommer möglich: Mehr noch für Geophysiker 
und Meteorologen als für Botaniker stellt der-Würzburger Wellen- und 
Muschelkalk ein dankbares Arbeitsgebiet, denn wir kennen mehr die 
Wirkungen als die Ursachen. 

Dieses Kapitel stützt sich auf die wenigsten experimentellen Daten. 
Es enthält die meiste Theorie, aber auch das aussichtsreichste Programm 
der Zukunft. 

c) Der Luftaustausch. Die Meteorologie unterscheidet in der Haupt- 
sache advektive und konvektive Luftströmungen. Erstere sind ein Luft- 
austausch in der horizontalen, letztere in der vertikalen Richtung. Der 
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Luftaustausch ist auf unserem Wellenkalk sehr lebhaft. 1. Wegen ihrer 
westlichen und siidwestlichen Exposition befinden sich die rechtsmaini- 
schen Hänge auf der Luvseite der hier das ganze Jahr vorherrschenden 
westlichen Winde. 2. Die starke Erhitzung der Felshänge im Sommer 
bedingt eine starke Erwärmung der darüber lagernden Luftmassen, 
deren Auflockerung wiederum lebhafte Konvektionsstrémungen zur 
Folge hat. Es entstehen vor allem von Mittag ab an den rechts- 
mainischen Felshängen entlang ihrer Ausdehnung und Größe ent- 
sprechende Gebiete barometrischer Minima, welche solange bestehen, 
bis der Luftaustausch die Luftdruckdifferenzen beseitigt hat. Diese 
Vorgänge dauern bis tief in die Nacht hinein fort. Gerade an den 
Übergängen von den Hängen zu den Piateaus, also an den bevor- 
zugten Stellen der Seslerieta, sind die vertikalen Luftströmungen am 
deutlichsten; sie bringen aber nicht, wie man erwarten möchte, 
kühle, feuchte Luft vom Tal herauf; im Gegenteil, auf dem Wege 
über die erhitzten Felshänge hat die ursprünglich kältere Luft schon 
wieder bedeutende Wärmemengen aufgenommen und kommt bei den 
Seslerieta wesentlich wärmer und trockener an, als selbst die dortigen 
Luftschichten sind. Nur advektive Strömungen können hier kühle Luft 
heran bringen. Aber selbst diese beladen sich beim Anstieg der felsigen 
Lehnen, so diese effektiv strahlen, mit Wärme und gelangen oben er- 
hitzt an. 

Schon Kravs hat die Windverhältnisse auf dem Wellenkalk eingehend 
studiert. Auf Grund seiner Erfahrungen stellte er zwei Regeln auf, 1. die 
Vertikalregel (der Wind nimmt mit der Entfernung vom Erdboden in der 
Vertikalen an Geschwindigkeit zu), welcher Allgemeingültigkeit zukommt, 
und 2. Horizontalregel (Windstärken nehmen auf den Plateaus vom 
Westrand einwärts ab), welche nur Ortsgültigkeit hat. Zur Erklärung 
der Horizontalregel zog er lediglich die windbremsende Wirkung der 
Vegetationsdecke heran, welche zwar nicht geleugnet werden kann, aber 
einzig und allein zur Erklärung dieser auffallenden, auch von mir stets 
wieder beobachteten Erscheinung nicht genügt. Kraus hätte nämlich 
seine Horizontalregel auch aufstellen können, selbst wenn das Krain- 
bergplateau bei Gambach völlig kahl und ohne Pflanzenwuchs gewesen 
wäre. Abgesehen von den Konvektionsströmungen, die von den stei- 
len Hängen heraufkommend am Plateaurand vertikal aufsteigen, wer- 
den auch advektive Luftströmungen durch das Aufprallen auf die zum 
Teil sogar senkrechten Felshänge in Vertikalströmungen verwandelt und 
wehen in einem dem Gelände entsprechenden Bogen über das Gipfel- 
plateau hinweg. Der Meteorologie sind diese Tatsachen schon lange aus 
Turmbeobachtungen und solchen auf Berggipfeln bekannt. An der be- 
rühmten ,,Krauskiefer‘‘ auf dem Krainberg schließt die Luvseite der 
windgescherten Krone haarscharf mit dem Neigungswinkel der letzten 
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Geländestufe ab. Die genannte Windwirkung am Rande eines Gipfel- 
plateaus ist um so größer, je steiler und höher ein Berg ist. Daher zeigt 
der Krainberg, der von den rechtsmainischen Kalkhügeln der steilste und 
höchste ist, diese Erscheinung sehr auffällig, hingegen z. B. die Thüngers- 
heimer Halden wegen ihres sanften Ansteigens zu geringerer Höhe sehr 
viel weniger. 

Die Windstudien und deren Ergebnisse von Kravs sind in drei Ab- 
handlungen der Physikalisch-medizinischen Gesellschaft zu Würzburg 
unter folgenden Titeln zu finden: 1. Anemometrisches vom Krainberg bei 
Gambach, 2. Wellenkalkwälder, 3. Über den Nanismus unserer Wellen- 
kalkpflanzen. Hier beschreibt er eingehend direkte und indirekte Wind- 
wirkungen auf Boden und Pflanzen, so daß es eine Wiederholung wäre, 
darauf noch näher einzugehen. Kraus sah freilich mehr die dynamischen 
Wirkungen der Lufströmungen. Heute aber wissen wir, daß es in der 
Hauptsache nicht der Wind an sich, d. h. seine Dynamik, sondern der 
durch ihn bewirkte Austausch ist, der so sehr in das Leben der Pflanzen 
einschneidet. Diese Erkenntnis ist noch sehr wenig geistiges Gemeingut 
der Botaniker geworden. Ich halte es daher für nötig, auf eine von den 
Botanikern noch wenig beachtete Schrift hinzuweisen und daraus wört- 
lich eine Stelle zu zitieren, ,, Der Massenaustausch in freier Luft und ver- 
wandte Erscheinungen“ von WILHELM Scamipt (Hamburg 1925, Pro- 
bleme der Kosmischen Physik VII): ‚Gegen die Tatsache, daß im wesent- 
lichen der Austausch es ist, der die feuchter gewordenen Luftmassen weg- 
schafft und damit die Möglichkeit einer weiteren Verdunstung ergibt, 
wird besonders in Versuchen über Verdunstung und Transpiration fast 
stets gefehlt. Das Versuchsobjekt — eine Pflanze, ein Zweig — muß 
man genau unter jene Bedingungen nicht bloß der Temperatur, des 
Feuchtigkeitsgehaltes der Luft, sondern auch des Austausches bringen, 
für die man die wirkliche Wasserabgabe bestimmen will. Messungen im 
Zimmer liefern etwas ganz, und zwar unkontrollierbar, Verschiedenes von 
solchen im Freien, aus Beobachtungen an einzeln für sich stehenden 
Pflanzen, Bäumchen, läßt sich nichts aussagen über die Abgabe in ge- 
schlossenem Bestand, aus Messungen in einiger Höhe über dem Boden 
nichts über die Verhältnisse am Boden selbst, endlich nützt es auch nichts, 
einen bestimmten Luftstrom darüber zu leiten, denn es kommt ja nicht 
auf die Windgeschwindigkeit an, sondern auf die Art der Luftbewegung, 
auf den Grad ihrer T'urbulenz. Kann der Versuch nicht am Standort ge- 
macht werden, so müßte man höchstens ein Verfahren finden, um den 
Koeffizienten des Austausches im Versuchsraum zu bestimmen, wenn 
man mit dem Werte überhaupt etwas anfangen will.“ 

Wenn Kravs auch den Begriff ‚Austausch‘ noch nicht gekannt hat, 
so ist er doch hier seiner Zeit vorausgeeilt, indem er direkte und indirekte 
Windwirkungen streng unterschieden hat. Erstere beziehen sich auf die 
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Wirkung der Dynamik, letztere auf den Wind als Erreger des Aus- 
tausches. 

Von den vielen diesbeziiglichen Erscheinungen auf dem Wellenkalk- 
gebiet sei nur eine herausgegriffen, die ebenfalls schon Kraus beschrieben 
hat, ohne allerdings dafür eine eindeutige Erklärung geben zu kénnen. 
Mitten in Xerophytenbeständen treten inselférmige geschlossene Be- 
stände des Grases Brachypodium pinnatum auf. Auffallender noch ist die 
Tatsache, daß mit Ausnahme von Tagen mit mehr als 8 Sekundenmetern 
Windgeschwindigkeit über dem Brachypodietum bedeutend geringere 
Luftbewegungen zu konstatieren sind, als außerhalb davon. 

Geht man der Sache nach, so findet man eine kaum merkliche 
Bodenvertiefung mit zuweilen lößangereicherter Oberfläche. Wollte man 
das Brachypodium-Vorkommen an dieser Stelle lediglich der Lößan- 
reicherung zuschreiben, so sind immer noch nicht die eigenartigen Luft- 
strömungsverhältnisse hier geklärt; außerdem kommt Brachypodium an 
genug Stellen noch vor, wo keine Spur von Löß an der Bodenoberfläche 
zu sehen ist. 

In genanntem Falle ist freilich die seichte Lößschicht mit ihrer total 
anders gearteten Reaktionsweise in bezug auf Ein- und Ausstrahlung für 
die Luftaustauschverhältnisse maßgebend. In anderen Fällen wird derLuft- 
austausch durch direkten Windschutz (Erosionstal, Baum, Strauch usw.) 
im Bereiche des Brachypodietums herabgesetzt. So zeigt das Brachy- 
podietum auf unserem Gebiet eleganter als ein Anemometer die Orte 
geringeren Luftaustausches an und demonstriert zugleich die Wichtigkeit 
dieses Faktors für eine Vegetation. Ebenso wie Brachypodium pinnatum 
zeigen noch eine Reihe andere Pflanzen Gebiete geringeren Luftaus- 
tausches an, z. B. Anemone silvestris, Clematis recta, Inula hirta u. a. 

Folgende Tabelle 3 gibt eine Bestandesaufnahme von einem Ort sehr 
lebhaften zu einem Ort geringeren Luftaustausches (Erosionstal) wieder. 
(Deckungsgrade wie in Tabelle 1.) 

Wie extrem die Luftaustauschverhältnisse auf dem Würzburger 
Wellenkalk, insbesondere über den Sesleria-Assoziationen sind, zeigt so 
recht ein Vergleich mit Windmessungen STOCKERS in der ägyptisch- 
arabischen Wüste. STOCKER beobachtete an 7 Tagen in 5—20 cm Höhe 
vom Erdboden (also im Bereich des Blattraumes der Pflanzen) folgende 
Werte: 

5. März 1925 3,3—4,5 Sekundenmeter 


Ratu: ST # 
SO AE 4 
Sinn res | : 
RUSSE s 
26. = =" 


22. Ayell » 5,0 » (8 cm Hohe). 
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Tabelle 3. 
Bestandesaufnahme (16. Mai 1929) vom Seslerietum Ravensburg miteiner 
(= Ort geringeren Luftaust ). Deckungsgrade wie in Tabelle 1. 
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Dazu bemerkt STOCKER: „Diese Windwerte auf kleinstem Raum sind 
nach mitteleuropäischen Begriffen ungemein hoch. Die meisten deut- 
schen krautartigen Pflanzen sind niemals Werten über 1 m/sec aus- 
gesetzt, ihre normale Beanspruchung bleibt oft unter 0,1 m/sec. Der von 
mir in Deutschland gemessene Höchstwert auf kleinstem Raume war 
1,4 m/sec in 30 cm Höhe neben Calluna vulgaris an einem wilden Winter- 
sturmteg in der nordwestdeutschen Heide mit 9,3 m/sec in 180 cm Höhe.“ 
Aus folgenden Zahlen aber ergibt sich, daß die Pflanzen des Würzburger 
Wellenkalks eine Beanspruchung von Windwerten erfahren können, die 
nicht hinter den von StooKER in der Heluaner Wüste gemessenen zurück- 
bleiben. Meinen eigenen Messungen seien solche von Kraus, gewonnen 
in den Jahren 1901—1908 und mitgeteilt in ,,Anemometrisches vom 
Krainberg bei Gambach“, vorangestellt. Herausgenommen sind nur 
Werte, die sich auf 11 cm Höhe über dem Boden beziehen. Von 42 mit- 


geteilten Daten lauten: 
10 von 0—1 Sekundenmetern 
13 „ 1—2 sé 
14 ,, 2—4 ie 
5 , 468 m 


76,2% der Werte von Kraus im Bereiche des Blattraumes liegen dem- 
nach über 1 m/sec. Dabei datieren die Messungen nicht aus Herbst- und 
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Wintermonaten, der Zeit advektiver Luftströmungen, sondern vom 
8. März bis 19. Juni. 
26. Juni 1928. Sonnenschein, Himmel ?/, bedeckt. Windgeschwindig- 
keit 11 cm über dem Boden: 
a) Seslerietum der Ravensburg 11—13 Uhr— 1,5—4,66 m/sec 
b) am Mainufer. ...... 11—13 Uhr=0,0—0,2 x 
14. Juni 1928 auf der Ravensburg in jeweils 11 cm Höhe: 
a) Am Plateaurand = 8,75 m/sec 
b) 10 m randeinwärts — 7,5 + 
c) 20 m ss = 4,5 En 


Der Wasserdampfaustausch (Evaporation). 

Wo der Luftaustausch ein so reger ist, muß dementsprechend rege 
auch der Wasserdampfaustausch sein. In der Tat weisen die angestellten 
Verdunstungsmessungen Werte auf, die weit über normale mitteleuro- 
päische Verhältnisse hinausgehen. 

Als Evaporimeter dienten runde Aluminiumschalen von 1 qdm Fläche 
und 2 cm Höhe, die bis zum Rande mit Filtrierpapierscheiben angefüllt 
waren, also dieselben Evaporimeter, wie sie STOCKER in Ägypten benutzt 
hat. Zu speziellen Studien wurden auch Piche-Evaporimeter mit Schei- 
ben grünen Filtrierpapiers von 3 oder 6 cm Durchmesser benutzt, wie sie 
WALTER gebraucht und beschrieben hat. Die Schalenevaporimeter haben 
den Vorzug größerer Stabilität und Zuverlässigkeit auch bei hohen 
Winddrucken. Die Piche-Evaporimeter sind dagegen gleich ablesbar, dafür 
von gewissen Windstärken an aufwärts nicht mehr zu gebrauchen. 

Es war mir vollständig klar, daß beide Meßapparate nicht die Ver- 
dunstung an sich, sondern nur die Verdunstungsmöglichkeit unter be- 
sonderen Bedingungen des Klimas und der Aufstellung messen. Mir kam 
es nur darauf an, irgendeinen relativen Maßstab für den Wasserdampf- 
austausch zu gewinnen. Der WıLosche Schalenevaporimeter schien mir 
besonders geeignet, weil seine Werte einen unmittelbaren Vergleich mit 
den Messungen Stocxers in Ägypten zulassen (Tabelle 4 und 5). 

Aus Tabelle 4 ist deutlich zu ersehen, daß auf dem Wellenkalk mittäg- 
liche Maximalwerte von „Verdunstung“ (ich spreche hier einfachheits- 
halber von Verdunstung, wenn auch die Verdunstung im meteorologi- 
schen Sinne nicht gemessen wurde) auftreten können, die wüstenähnlich 
und höher als bisher in Deutschland gefundene Werte sind. Bloß in der 
24-Stundenweite werden die Wüstenwerte den ersten Rang behaupten. 

In Tabelle 5 sind zugleich die Werte enthalten, welche die Unterlage 
der graphischen Darstellung (Abb. 4) bilden. Die Hänge der rechten 
Mainseite weisen demnach einen sehr erheblich größeren Wasserdampf- 
austausch auf, und somit ist verständlich, warum gerade die ausgeprägten 
Xerophytenassoziationen auf dieser Seite zu finden sind. 
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Der Versuch konnte wegen Mangels günstiger Überfahrtmöglichkeiten 
über den Fluß an dieser Stelle leider nicht öfters wiederholt werden. Der 
betreffende Versuchstag stellt aber sicher keinen Ausnahmefall in dem 
Sinne dar, daß an diesem Tage zufällig nur die rechtsmainische Ver- 
dunstung überwogen hätte. Im Gegenteil, so wie die Tauverhältnisse am 
Vormittag des betreffenden Versuchstages und die Windverhältnisse 
waren, habe ich ein geradezu gegensinniges Kurvenbild der Verdunstungs- 
werte erwartet. Am Nachmittag trat sogar starke Bewölkung ein, und 
ab 18 Uhr war die Sonne sogar verdeckt. Bei tage- oder wochenlangen 
Messungen, vor allem in so heißen und an Sonnenschein reichen, regen- 
armen Sommern wie 1928 und 1929 würden höchstwahrscheinlich noch 
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Mikroklimofisches 
Abb. 4. 
Evaporimeter Nr. 1 Caricetum humilis Evaporimeter Nr. 4 Bahndamm 169 m ü. M. 
250 m ti. M. ñ Nr.5 Seslerietum coeruleae 
er Nr. 2 Frischgemähte Wiese 250m ü.M. 
180 m ü. M. 1 Nr.6 Aufgelassener Weinberg 
a Nr. 3 Wiese am Main 165,5 m ii. M. 290 m ti. M. 


erheblich gréBere Unterschiede in bezug auf Wasserdampfaustausch 
zwischen rechter und linker Mainseite an dieser Stelle nachzuweisen sein. 

Abb. 5 zeigt wiederum, wie sehr verschieden der Wasserdampf- 
austausch schon in relativ geringen Héhenunterschieden zwischen Tal 
und Hang einerseits und zwischen der bodennahen und bodenentfernteren 
Luftschichten andererseits sein kann. Der Abstand der Kurven 2 und 
5 verringert sich gegen Abend. Die Werte der MeBstelle 2 sind mittags 
doppelt, abends viermal so hoch wie die von Meßstelle 5. 

Abb. 6 zeigt Messungen in verschiedenen Abstanden vom Boden des 
Plateaurandes der Ravensburg, 100 m über dem Mainspiegel. Um 12 Uhr 
waren die Piche-Evaporimeter der hohen Windgeschwindigkeit nicht mehr 
gewachsen, infolgedessen muBte der Versuch leider abgebrochen werden. 
Mit der Entfernung vom Boden nehmen nicht nur die Windgeschwindig- 
keiten, sondern auch der Wasserdampfaustausch zu. Immer wieder sehen 
wir auf unserem Gebiete den Wind als Trager des Austausches. Hiermit ist 
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ohne weiteres klar, 
was niedrigerWuchs 
fiir die Wellenkalk- 
flora bedeutet. In 
der unmittelbaren 
Nähe des Bodens 
werden die Pflanzen 
nicht nur mecha- 
nisch von den Luft- 
strömungen weniger 
in Anspruch genom- 
men, sie sind zu- 
gleich in der Zone 
des geringsten Was- 
serdampfaustau- 

sches. Dem regsten 
Austausch wärendie 
Sträucher und Bäu- 
meausgesetzt. Nach 
den Untersuchun- 
von 6 cm Durchmesser.) gen von Kravs- 
Wind 65msk 1m ü. Boden 
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Abb. 6. Gang der Evaporation sm 14. Juni 1928 in verschiedener Höhe über dem Boden des 
Seslerietums der Ravensburg. (PIOHE-Evaporimeter mit Scheiben von 6cm Durchmesser.) 


Schülern, Borr und Lirpotp, geht die Reduktion der Blattgröße und 
der Spaltöffnungszahl gerade bei den Sträuchern und Krüppelbäumen 
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des Wellenkalks am weitesten. KANNGIESSER, ebenfalls ein Schiiler von 
Kravs, stellte das Alter solcher Wellenkalksträucher fest und fand z. B. 
für einen 25 cm (!) hohen Strauch von Cotoneaster integerrima ein Alter 
von 13 Jahren, für eine30 cm hohe Prunus spinosa ein Alter von 30 Jahren. 
Für die Zwergwüchsigkeit kommt aber noch etwas anderes in Frage: der 
geringe jährliche Substanzgewinn, der im Abschnitt über Kohlensäure- 
assimilation behandelt werden wird. Daß die Sträucher ihre Zweige mit 
dem Blattwerk in der Zone des geringsten Austausches auszubreiten ver- 
suchen, dafür sprechen aber der hier so häufige tischförmige, plötzliche 
Abschluß bei gewisser Höhe, das Kriechen und Anschmiegen der Zweige 
am Boden. 




















In der Botanik ”T 7 
sprach man bislang 42> If 
sehrvielvonder,,ver- 47+ 

dunstungshemmen-  ,, 
den“ Wirkung des | = Ash 
Windes, weil man die = + 
abkühlende Wirkung #7 msn 
des Windes für aus- 97+ ————4 I; 2 
schlaggebend ansah, o6t- 
wobei man aber die 5 .|_ 7 80cm ti. Boden, Plateourand 
Turbulenz und die ig 2 5m» y» ”  (Seslerie) 
Austauschwirkung | 3 Im Windschutz einer Mulde, 
übersah. Gewißkann #7 30cm ü.d. Boden (Brochypodium) 


der Wind auch ,,ver- 22 
dunstungshemmend“ 5; 
wirken; dann spielt f L f } P , 
aber nicht etwa nie. We 2% mr wh me gh 77h 
drigere Temperatur jene aber einem Sesleietum und über einem Brachypodietum. 
der herangewehten (PICHE-Evaporimeter mit Scheiben von 3 cm Durchmesser.) 
Luftmassen, sondern ihr Feuchtigkeitsgehalt die Hauptrolle. Die aus- 
trocknende Wirkung eiskalter Winde ist Geographen und Meteorologen 
schon längst bekannt. Ein einzigesmal zeigen bei meinen zahlreichen Mes- 
sungen die Evaporimeter in Windexposition niedrigere Werte als die im 
Windschutz für den ganzen Tag. Für wenige kurze Zeit, gerade unter Mit- 
tag, kommt es häufiger vor (im Sommer), daß an gewissen windgeschützten 
Stellen höhere Evaporimeterwerte zu verzeichnen sind als im Winde, oder 
gleich hohe. Diese ganz speziellen Stellen sind tiefere Senken oder Ero- 
sionstälchen mit ringsum nacktem Felsboden, wo durch dessen allseitige 
Wärmerückstrahlung die Temperatur der darin befindlichen Luft 8—10° 
höher wird als außerhalb. Plötzlich entsteht darin ein Wirbel, schwerere 
Luft ist in das kleine barometrische Minimum eingefallen, und so wieder- 
holt sich das Spiel die ganze Mittagszeit. Ein Beispiel dafür ist Abb. 7. 
51* 
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Um die wahren Luftströmungsverhältnisse zu erfassen, hätte ich im 
Falle Abb. 7 einen Anemometer nicht nur in der Horizontalen, sondern 
auch einen in der Vertikalen aufstellen müssen. Der Ausdruck ,,Wind- 
schutz‘ gilt hier also nur in bezug auf Horizontalströmungen. 

Im Falle Abb. 8 ist der Ausdruck ,,Windschutz wieder berechtigt, 
denn es herrschte an diesem Tage eine ausgesprochene Advektivströmung 
von Westen her. Welch relativ hohen Wert schon in den Morgenstunden 
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Abb. 8. Gang der Evaporation am 14. Juni 1928 an verschiedenen Stellen des Seslerietums der 


Ravensburg und seiner unmittelbaren Umgebung. (PICHE-Evaporimeter. Ab 12 Uhr mittags 
machten Windstärken von 8—10 msk. die Fortführung des Versuches unmöglich). 








an Meßstelle 1, wogegen an Meßstelle 2 und 3 von 5—7 Uhr überhaupt 
kein Wasserdampfaustausch zu konstatieren war! 

Alle die bisher mitgeteilten Verdunstungsmessungen wurden nur an 
solchen Stellen vorgenommen, an denen während der ganzen Versuchs- 
dauer kein Schatten die Evaporimeter traf. In Abb. 9 ist eine Versuchs- 
reihe wiedergegeben, in der zum Vergleich ein Evaporimeter im nahen 
Buchenwalde (Edelmannswald) aufgestellt war. Die Fragestellung 
lautete: Wie verhält sich der Wasserdampfaustausch eines beschatteten 
zu dem eines lichtexponierten Standortes und wie der einer windgeschütz- 
ten zu dem einer windexponierten Stelle? Die Meßstelle 2 erschien mir 
von den am Waldesrand verfügbaren als die am besten windgeschützte, 
aber voll besonnte. Wie zu erwarten war, erwies sich der geschlossene 
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Tabelle 4. Stundenwerte der Evaporation in Gramm pro Quadratdezimet 








| 


Evapo- | Tem- | Relat. 








Datum | Tages in| peratur | Feuch- | Wind 
zeit eae nC | tigkeit | k/m 
| (Heluan, ,,Regentag“. . . |22.III. 25) 11.20a. 3,65 | 27,0 | 36% 3,1 


Wadi Natrun, ,,Sonnentag“ |29.TV. 25) 11.35a. | 13,92| 32,0 |24% | 42 


ä Nordwestdeutsche Heide, 
5 »Sonnentag“ . . . .. 22.V. 20) 3.00p. 5,37 | 22,5 | 59% _ 
5 |Südharz, sonnige Wald- 

RE. eae 13. VIL. 24| 11.20 a. 4,68} 28,5 |50% _ 





Südharz, „Sonnentag“ . . |28. VIL 24} 12.30p. | 5,66| 21,0 |71% 
Ravensburg, Sesleria-Halde . | 9. VII.28| 1.00p. | 8,5 | 30,9 133% | 0,66 

à a . . |23. VIL 29] 3.00p. | 14,5 | 38,8 | 29% | 2,5 
Krainberg, ” . . |15. VIL 28} 2.35 p. | 10,3 | 37,8 |30% | 0,83 
Ravensburg, Brachypodietum |12. VII. 28} 2.00 p. 5,4 | 33,0 137,5%| 0,5 




















Tabelle 5. 10—12stündige Aufstellungen von Schalenevaporimetern mit 1 qdm 


























verdunstender Oberfläche. 
Ort Datum Tageszeit u 
Ravensberg ..... 2. VIL. 28| 6.45 a.—6.45 p. | 76,8 2.00 p. 30,9 
ie TT a oe OR 23. VIL. 29} 7.00 a.—7.00 p. | 98,5 2.00 38,8 
Neige 27. VII. 28| 8.15 a.—6.15 p. | 60,2 2.00 35,0 
Weinberg am Ravens- . 2.00 32,4 
one... OE 8.45 a.—6.45 p.| 50,0 3 Fr 
Seslerietum am Ravens- = & 
Re i 9.00 a.—7.00 p.| 44,9 |; 2 
Bahndamm am Ravens- VII. 7: 3 
Re ae > 29 9.10 a.—7.10 p.| 32,7 |à 3 
Linkes Mainufer, Wiese 7.10 a.—5.10 p. | 22,0 33 
< 2 à 7.20 a.—65.20 p.| 34,5 [2 3 
à »  Hang | 7.30 a—5.30 p.| 32,2)” 
24stündige Werte von STOCKER 
a) Heluan, 
bewölkte Tage . . 24,6— 74,8 g 
sonnige Tage. . . 113,4— 135,8 g 
b) Bremerhaven, 
bewölkte Tage . . 14,9— 34,0 g 
sonnige Tage. . . 43,6— 77,5 g 








Buchenwald als der Ort des geringsten Austausches sowohl der Wärme 
wie des Wasserdampfes. Unerwartet war der enorme Unterschied, der 
sich zwischen den Meßstellen 2 und 3 mit 4 ergab, um so mehr als WALTER 
bei seinen Messungen am Lunzersee (Österreich) einen wesentlich ge- 
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ringeren Einfluß der Luftströmungen auf den Tagesgang der Verdunstung 
festgestellt hatte. WaLrers Befunde mögen im Gebirge vollständig rich- 
tig sein, man darf sie nur nicht verallgemeinern. Auf dem Würzburger 
Wellenkalk überwiegt jedenfalls beim Wasserdampfaustausch der Effekt 
des Luftaustausches 
den der Einstrahlung. 
Mit anderen Worten: 
Der größte Gegensatz 
besteht hier nicht zwi- 
schen Licht und Schat- 
ten, sondern zwischen 
Ortengroßen undgerin- 
gen Luftaustausches. 





Die Exposition. 
Da der Botaniker 
alles, was heute die 
Meteorologie über das 
Expositionsklima zu 
sagen hat, in dem treff- 
lichen Buche von GeI- 
GER: „Das Klima der 
bodennahen Luft- 
schicht‘ findet, be- 
schränke ich mich hier 
nur auf örtliche Beob- 





WEKKKNUENM 





LEER achtungen. 
_ 15 x 1 1 _ a on Die reinsten Sesle- 
ome < tds 7 # sé ria-Assoziationen fin- 
he nn me den sich in Süd-Süd- 
An Maßutelle }= ppt, west- und Westlagen. 


n ” 2=Waldbrand, kahle, vollbestralilte, aber windge- 
schützte 


Stelle, In Nord- und Nordost- 
” ” 3= Geranium sanguincum-Standort 5 cm ii. d. Boden, r 
4=wie vorhe, aber 80cm u.d. Boden. ng lagen treten schon eine 


derartige Menge Meso- 
phyten in den Sesleria-Beständen auf, daß wir mangels einer charak- 
teristischen Artenverbindung nicht mehr von einem Seslerietum spre- 
chen können. Wenn die Süd- und Westhänge überhaupt Baumbestände 
zeigen, sind es von Menschenhand gepflanzte Kiefern, die nach den je- 
weils örtlichen Verhältnissen ein mehr oder minder bescheidenes Dasein 
fristen. Die vollständige Verkennung des hier vorherrschenden Mikro- 
klimas bedeutet es aber, wenn, wie es in frühren Jahren öfters an- 
scheinend versucht wurde, reine Seslerieta in den extremsten Lagen mit 
Kiefern oder gar mit anderen Bäumen aufgeforstet werden. Daß dagegen 


” ” 
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unter Umständen selbst auf Wellenkalk noch Laubbäume vorkommen 
können, beweist die erfolgreiche Aufforstung der Gemeinde Gambach am 
Nordabhang des Krainberges. Dem extremen Expositionsklima v 
dagen: wir. die antun. stinden M RS de 
gleich den Umstand, daß die für den Botaniker so hochinteressanten wert- 
vollen Pflanzengesellschaften bis in die heutige Zeit herein so schön er- 
halten geblieben sind. 

Nur an Nordhängen ist Thlaspi montanum, ein Glazialrelikt, zu fin- 
den, ebenso wie nur hier gewisse parasitische Pilze an Gräsern auftreten. 
An den Nordhängen treten Flechten, Laub und Lebermoose noch land- 
schaftlich bedeutend hervor, wogegen in den übrigen Lagen Lebermoose 
überhaupt nicht und von den Flechten nur Cladonia endiviaefolia, Psora- 
Arten und Zvernia prunastri vorkommen. 


Die Transpiration. 
Methodik der Versuche. 

Im Prinzip verfuhr ich genau in derselben Weise wie STOCKER in 
Ägypten. Jedoch schien mir gleich bei den ersten Versuchen eine Stunde 
Expositionszeit für meine Pflanzen und meinen Standort viel zu lang. 
Nach Ablauf von 40—50 Minuten wiesen manche der abgeschnittenen 
Versuchspflanzen derartige Welkungserscheinungen auf, daß ich gleich 
von vornherein die Expositionszeit bei den Transpirationsbestimmungen 
auf 30 Minuten festlegte. Inzwischen hat sich Srookee selbst für eine 
Verkürzung der Expositionszeit auf nur mehr 15 Minuten ausgesprochen, 
und ich habe mich im vergangenen extrem heißen Sommer davon über- 
zeugt, daß für meine Pflanzen 10 Minuten eher zu viel als zu wenig waren. 

Die Wägungen wurden stets inmitten des Seslerietums, also unmittel- 
bar am Standort, mit einer in einem Glaskasten befindlichen Mikrowage 
ausgeführt. Zur schnellen Erledigung der Wägungen wurde auf dem 
tarierten Wagebalken ein Grammreiter verschoben; auf Genauigkeiten 
unter 10 mg legte ich keinen so großen Wert wie auf möglichst kurze 
Wägezeit. 

In Anbetracht des geschilderten lebhaften Luftaustausches am Stand- 
orte der Versuche wäre eine Wägung mit einer Wage ohne Glasgehäuse 
gar nicht denkbar. Da am ganzen Standort kein Schatten irgendeines 
Baumes oder Strauches zur Verfügung stand, mußten die Wägungen 
stets in der prallen Sonne ausgeführt werden. Da stellte sich ein neuer 
Übelstand heraus, daß nämlich die Luft und die Messingteile der Wage 
im Glasgehäuse binnen wenigen Minuten derartig hohe Temperaturen 
aufwiesen, daß bei Nichtbeachtung grobe Fehler hätten entstehen kön- 
nen. Daher mußte für künstlichen Schatten für die Wage gesorgt werden, 
was jeweils mit weißen Pappe- und Papierstücken, Vorstellen gerade 
verfügbarer Gegenstände (Rucksack) geschah. 
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Alle Transpirationswerte wurden in der Zeit von 12—15 Uhr, also in 

Die meiste Zeit und Arbeit erforderte die Berechnung der Transpi- 
ration auf Flächeneinheit. Schuld daran waren die vielfach mehrteiligen, 
fiederspaltigen, spaltig gezipfelten und ähnliche Blattformen, wie z.B. 
von Anemone Pulsatilla, Seseli Libanotis, Geranium sanguineum u. a. 
Solche Blätter mußten wegen gegenseitiger Überdeckung einzelner 
Fiederteile zerlegt und die Teile oft wegen Einrollen durch Turgorverlust 
einzeln ausgebreitet und geglättet werden, um so durch Lichtpausen 
die Blattflächen messen zu können. Die Lichtpausen wurden dann mit 
einem Messertyp der Holzschnittgraphiker ausgeschnitten und durch 
Wägung der Flächeninhalt errechnet. Das Ausschneiden gerade fieder- 
teiliger Blattformen erforderte sehr viel Zeit und Geduld. Aber ein großer 
Vorteil der Lichtpausmethode ist, daß man die Abdrücke aufheben kann, 
und so wurde ein großer Teil der Versuche des Sommers 1928 erst im 
Winter 1928/29 bearbeitet. 

Ursprünglich sollten sich die Transpirationsversuche auf die ganze 
Artenliste des Seslerietums erstrecken. Aus den vorher erwähnten Grün- 
den stellte sich aber eine Beschränkung auf die stetesten Typen als not- 
wendig heraus, außerdem standen noch andere physiologische Fragen 
außer der Transpiration im Vordergrund des Interesses. Den in Tabelle 6 
wiedergegebenen Zahlenwerten liegen jeweils mindestens zwei, in den 
meisten Fällen aber sechs Untersuchungen zugrunde. Da ich infolge Aus- 
wahl möglichst wettergleicher Versuchstage in den Monaten Juli und 
August ganz normale Schwankungen erhielt, lasse ich auch zur Wahrung 
der Übersichtlichkeit die Angaben über Schwankungen weg. 


Die Oberflächentranspiration (1. Rubrik der Tabelle 6). 

Die höchsten Transpirationswerte weisen in dieser Rubrik Eryngium 
campestre und Vitis vinifera auf. Sie standen in allernächster Nähe des 
Seslerietums der Ravensburg und wurden als Mesotopen zum Vergleich 
in die Tabelle aufgenommen. 

Die dortigen kümmerlichen Exemplare von Vitis vinifera rührten 
von einem Anpflanzungsversuch früherer Zeiten her. Seseli Libanotis 
rechne ich nicht zu den xerotopen Pflanzen, weil man sie wohl auf 
Wellenkalk, aber nie im extremen Austauschklima der Seslerieta findet. 
Vergleicht man die Mesotopengruppe mit den xerotopen Gruppen der 
Sukkulenten, kraut- und grasblättrigen, so ergibt sich, daß auf unserem 
Standort die klassische Auffassung von der Transpirationseinschränkung 
der Xerotopen zu Recht besteht bzw. hier zutrifft. Die Krautblättrigen der 
ägyptischen Wüste sind nach STOCKER mit einer etwa dreimal höheren 
Oberflächentranspiration ausgezeichnet als die des Südharzes. Sie stellen 
mit ihrer außerordentlich niedrigen Oberflächenentwicklung und ihren 
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Tabelle 6. 
© w QU ‘ 
22 |. lg 5 gig gis 
3 > 3 g ° ze} 3 £ PJ > 
28 2: FE a EF S 
CRETE i : 
ess 3 268 2 
aay ATH 
EH E GER Fe i |’ | 
a > © L 23 © 
Sukkulente. a) unterirdisch. 
Peucedanum Cervaria . . . | 0,4&| 5,3 |0,55 | 0,42] 5,6 | 0,10) 0,55) 1,2 
Geranium sanguineum . . | 0,62| 7,0 |0,25 | 0,32] 5,1 | 0,17) 0,56| 1,3 
Anthericum ramosum . . . | 0,36| 4,0 | 4,08 | 0,36| 7,1 | 0,11) 0,68| 1,1 
Anemone Pulsatilla . . . . | 0,87| 9,6 | 4,35 | 0,63) 8,9 | 0,35| 0,62] 1,0 
Sukkulente. b) oberirdisch. 
Sedum maximum . . . . | 0,34| 5,8710, 1,38} 40 | 0,23| 0,27) 3,1 
poi |) MS en BT —— a 0.002 14,6} 9,0 | 5,00| 0,18| 5,3 
Krautblättrige Xerotopen. 
Teucrium montanum. . . . | 0,57| 5,8 |0,20 | 2,11) 21,5| 1,67) 0,45) 2,0 
Centaurea Scabiosa . . 1037| 4,1 10,41 | 1,66; — — ee — 
Aster Linosyris . . . . . | 0,34] 4,2 |0,20 | 1,23] — | 0,92) 0,67} 0,9 
Teucrium chamaedrys . 0,73| 8,1 |0,49 | 0,5 | 37,0] 0,32; — | — 
Bupleurum faleatum . . . | 0,32] 3,5 |0,25 | 1,71) — | 1,2 | 0,8 | 12 
Euphorbia Cyparissias . . | 0,12| 1,6 |0,13 | 0,52) — | 0,4 —| — 
Linum tenuifolium . . . . | 0,73] 9,1 10,34 | 4,16) — | 2,5 0,47| — 
Alyssum montanum . . . —| —| — 129 — | — 1036| 1,6 
Thalictrum minus . . . . — | — 10,78 | 0,74; — | — | — | — 
Hippocrepis comosa . . . = — | — [1088| — | — | — | — 
Aster Amellus...... — | — | — |0,96| —| —| — | — 
Pinvpinella saxifraga . . . | — | — | — | 063) — | — | —| — 
Scabiosa Columbaria . . . | — I —] 1,66) — | —| — | — 
Stachys recta ...... | — 102 | —| —| —| — | — 
Potentilla verna . . . . . _ — — | 0,65) — — — — 
Krautblättrige Mesotopen. 
Clematis recta . . . . . . 0,56| 9,0 10,10 —— — — — — 
Anemone silvestris . . . . | 0,52 11,6 |0,24 | 2,20; — | 1,3 — u 
Seseli Libanotis ..... 0,82 | 11,7 10,34 | 1,75| — | 1,2 — | — 
Eryngium campestre . . . | 1,53] 25,5 |0,31 1,31} — |0,42| — | — 
Vitis vinifera . . . . . . 1,2 |16,0 [0,70 | — | — | — | — | — 
Grasblattrige Xerotopen. 
Sesleria coerulea . . . . - 0,22| 3,8 [0,25 | 1,5 | 29,3] 0,98] 0,6 | 0,8 
Festuca ovma . . . . . . — | — — | 3,9 — | —| — 
Carex humilis . . . . . . — | — — | 2,9 | —| — | — 
Brachypodium pinnatum . | 0,79| 8,8 |0,34 0,93 | 16,5 | 0,69; — | — 














hohen Sukkulenzgraden einen Typus für sich dar, bei dem die Sukkulenz 
nicht mit einem trägen Wasserdampfaustausch verbunden ist, wie bei 


den eigentlichen Sukkulenten. 
Wenn Anemone silvestris in dieser Rubrik mit einem niedrigeren Wert 
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als Anemone Pulsatilla steht, so gilt der Wert ganz streng nur fiir ihren 
Standort mit allgemein geringerem Luft- und Wasserdampfaustausch. 
Läßt man Anemone silvestris am Pulsatilla-Standort transpirieren, so sind 
in wenigen Minuten ihre Blatter welk und schlaff. 

Wie später aus der Tabelle für Wassersättigungsdefizite zu ersehen 
ist, erleben unsere Wellenkalkpflanzen bei länger dauernder, sommerlicher 
Regenlosigkeit derart hohe Defizite, daß eine intensivere Oberflächen- 
transpiration für nichtsukkulente Krautblättrige kaum ertragbar sein 
dürfte. 

Die hundertfache relative Transpiration. 

Die Werte der Rubrik 2 in Tabelle 6 sind das Verhältnis von stünd- 
licher, mittäglicher Transpiration eines Quadratdezimeters Gesamtober- 
fläche der Versuchspflanze zu gleichzeitiger Wasserabgabe eines Schalen- 
evaporimeters von 1 qdm Oberfläche, der ganze Quotient mal 100. (Die 
Evaporimeter nach Srockerscher Methode mit Filtrierpapier ausgefüllt.) 

Ich war mir vollständig dessen bewußt, daß die mit den Wizpschen 
Schalen gewonnenen Werte keine Verdunstungswerte an sich, sondern 
nur einen Hilfsmaßstab darstellen, weil die betreffende Apparatur ja 
nicht die „Verdunstung“ an sich, sondern nur die Verdunstungsmöglich- 
keit des betreffenden Systems wiedergibt. Es ist sicher exakter, wenn 
man wie SEYBOLD die Transpiration anstatt auf ein willkürliches Ver- 
dunstungssystem, wie es sogenannte Evaporimeter sind, auf die jeweiligen 
Dampfdruckdefizite der Luft unmittelbar bezieht. Hierzu benötigt man 
jedoch Aspirationspsychrometer, die man sich in genügender Anzahl 
nicht so leicht verschaffen kann wie einfache Schalenevaporimeter. Für 
vergleichende Zwecke ist der STocKkersche Quotient der relativen Trans- 
spiration vollauf gerechtfertigt, um so mehr, als durch das reichliche 
Zahlenmaterial von Stocker Anknüpfungspunkt und Vergleich mög- 
lich sind. 

Da mir beim Studium des Luft- und Wasserdampfaustausches in dem 
betreffenden Geländeausschnitt der Ravensburg alle Orte mit größerem 
oder geringerem Austausch der Reihe nach bekannt geworden waren, 
stellte ich bei den Transpirationsversuchen dementsprechend mehrere 
Verdunstungsschalen auf, so z. B. Schale 1 Sesleria- Teucrium montanum- 
Pulsatilla-, Schale 2 Brachypodium pinnatum-Clematis recta-, Schale 3 
Anemone silvestris-, Schale 4 Geranium sanguineum-Standort. 

Aus den in Rubrik 2 zusammengestellten Werten kann man mit 
Sicherheit entnehmen, daß die Transpiration der Xerotopen im Verhält- 
nis zum regeren Wasserdampfaustausch ihrer Standorte wesentlich nie- 
driger ist als die der Mesotopen mit Standorten geringeren Wasserdampf- 
austausches. 

Demnach müssen die Diffusionswiderstände bei den Wellenkalk- 
xerotopen größer sein als z. B. bei den Wüstenpflanzen STOoKErs, denn 
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letztere sind mit einer höheren Transpiration, bezogen auf das Evapori- 
metersystem, ausgezeichnet. Es fällt auf, daß manche meiner Werte 
sogar niedriger sind als STOCKErs Südharzwerte, zu denen STOCKER selber 
sagt (Der Wasserhaushalt ägyptischer Wüsten- und Salzpflanzen, S. 41): 
„Das physiologische Verhalten der Vegetation an den beiden deutschen 
Standorten (Darss und Südharz) ist trotz der etwa gleichen Evaporation 
verschieden. So beträgt der Stundenwert für die Transpiration von 
Calluna vulgaris auf 1 g Blattrockengewicht am Darss 0,63—0,66 g, im 
Südharz aber nur 0,20 g, und auch für andere Pflanzenarten ergibt ein 
Vergleich der Südharzwerte mit den Darsswerten (und den 1920 bei 
Bremerhaven gefundenen, nicht veröffentlichten Stundenwerten), daß an 
der Gipshalde des Südharzes bei etwa gleicher Evaporation die Transpi- 
ration auf !/,—!/, des von denselben Arten in Norddeutschland erreich- 
ten Betrages herabgesetzt ist. Die Herabsetzung der relativen Transpi- 
ration hängt offenbar mit der Trockenheit des Südharzstandortes zu- 
sammen. Auch der Wassergehalt war bei Calluna vulgaris, Campanula 
rotundifolia und Fragaria vesca am Südharzstandort nur halb so groß 
wie in Norddeutschland.“ 

Der Südharz und der Würzburger Wellenkalk sind also Pflanzen- 
standorte, an denen die klassische Scummprrsche Auffassung von der ein- 
geschränkten Xerophytentranspiration gültig ist. Wie die Transpira- 
tionseinschränkung zustande kommt, ob sie nur ein Ausdruck der hohen 
Wassersättigungsdefizite des Bodens und der Pflanzen ist, spielt bei die- 
ser Feststellung keine Rolle. Jedenfalls müssen hohe Diffusionswider- 
stände nachzuweisen sein, als welche bekannte anatomische Merkmale, 
wie verdickte Kutikula, Wachsüberzug, Verminderung der Spaltöffnungs- 
anzahl sowie der Interzellularen im Schwammparenchym (siehe Abb. 3), 
gedeutet werden können. Aber auch die osmotischen Druck verhältnisse 
müssen ganz anders sein. Man sieht, der Würzburger Wellenkalk wäre 
ein dankbares Arbeitsfeld für physiologische und morphologische 
Pflanzenökologie, das zudem den großen Vorteil hat, näher zu liegen als 
ägyptisch-arabische und andere Wüsten. Ein großer Teil noch zu lösen- 
der Fragen könnte hier bearbeitet werden, zumal wenn Herrn Professors 
Burezrrs schon lange erwogener Plan, auf dem klassischen Gebiet von 
Kraus ein Laboratorium zu errichten, die nötigen Mittel findet und ver- 
wirklicht wird. 


Die Transpiration bezogen auf das Frischgewicht 
der oberirdischen Teile. (Tabelle 6, Rubrik 3.) 
Bei dieser Berechnungsart der Transpiration treten Werte auf, 
welche viel höher sind als die entsprechenden Srockers für Wüsten-, 
Ostseestrand- und Südharzpflanzen. Das ist folgendermaßen zu er- 
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Wie aus der nächsten Rubrik (4) klar zu ersehen ist, besteht bei 
unseren Wellenkalkpflanzen größtenteils die Tendenz, sozusagen nur die 
allernotwendigsten assimilatorischen Organe oberirdisch zu entwickeln. 
Bei mehr als 50% der Pflanzen entfällt der größere Anteil am Frisch- 
gewicht auf die unterirdischen Organe. Die oberirdischen Teile sind in 
der Hauptsache nur Blätter, welche außerdem sehr häufig eine starke 
Reduktion der Oberfläche aufweisen. Ich bestimme also hier meist nur 
die Transpiration von Blättern. Nimmt man aber zur Transpirations- 
berechnung nur Blätter statt Sprosse mit Blättern, so werden die Werte 
nach STOCKER zwei- bis vierfach höher. Außerdem spielt bei dieser Be- 
rechnungsart die Expositionsdauer eine größere Rolle als bei den übrigen. 
STOCKER exponierte 1 Stunde, ich dagegen nur 10—15 Minuten. 

Die Bezugnahme der Transpiration auf das Frischgewicht der ober- 
irdischen Teile erweist sich in unserem Falle als wenig wertvoll. Eine 
Bezugnahme auf die unterirdischen Teile würde der morphologischen 
Eigenart der Wellenkalkpflanzen mehr gerecht werden. Die Bezugnahme 
der Transpiration auf den Gesamtwassergehalt ciner Pflanze halte ich für 
wertvoller und verzichte daher auf Wiedergabe eines Quotienten Trans- 
spiration : Frischgewicht der unterirdischen Pflanzenteile. 

A Frischgewicht oberirdische Teile 
ee sary amet: abc Frischgewicht unterirdische Teile. 
Zum Vergleich seien die entsprechenden Werte STOCKERs angeführt 


(a. a. O. Wüstenarbeit 1928, 8. 108). 




















Wüste Ostsee Südharz 
Ia. Sukkulente ........ 110 15 | 30,0 +5,2| 40405 
Ib. Desgleichen . . . . . . . . 212+ 27| 26+0,1| 14+02 
II a. Krautblättrige . . . . . . 46 + 0,8 5,3 + 1,7 
II b. Desgleichen . . . . . . . . 18,8 2,6 8 
III. Grasblittrige . . . . . . . 22 + 9 7,1 2.2 
IV. Erikoide ......... 6,8 6,1 4,7 


Aus obiger Zusammenstellung ist ein Charakteristikum der ägyptisch- 
arabischen Wiistenpflanzen zu ersehen, nämlich das Überwiegen des 
oberirdischen Gewichtsanteiles, was einer hohen Sukkulenz oberirdischer 
Pflanzenteile entspricht. Ein Charakteristikum unserer Wellenkalk- 
pflanzen hingegen ist ein kleiner Quotient O : U, was einer hohen Sukku- 
lenz unterirdischer Organe gleichkommt. In der Gruppe der ,,Sukku- 
lenten“ haben wir bei Sedum maximum den Fall, wo zu den stark sukku- 
lenten oberirdischen Organen noch groBe knollenfürmige, unterirdische 
Wasserspeicher hinzukommen. Diese Knollen enthalten 66—74% Wasser. 
Welcher Anteil am Gesamtwassergehalt jeweils auf oberirdische und 
unterirdische Teile entfällt, ist folgender Zusammenstellung zu ent- 
nehmen. Es fallen in Prozent des Gesamtwassergehaltes auf 
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Oberirdische Unterirdische 
Teile in % Teile in % 
Peucedanum Cervaria . . . . . . . 13,3 86,7 
Geranium sanguineum ...... 23,1 76,9 
Anthericum ramosum ....... 27,2 72,8 
Anemone Pulsatilla . ....... 37,6 62,4 
Brachypodium pinnatum. . . . . . 34,3 65,7 
ME one se ano, ii ack 35,3 64,7 
Hippocrepis comosa . ....... 59,4 40,6 
Sedum maximum . . . . . . . . . 61,2 38,8 
Potentilla verna. . . . . . . ws 51,4 48,6 
Carex humilis . . . . . . . . . . 71,0 29,0 


Die biologische Bedeutung des Quotienten O : U! können wir in jeder 
längeren Trockenperiode beobachten. Gerade die Pflanzen mit einem 
Wert unter 1 erweisen sich am diirreresistentesten. Dürreresistent er- 
weisen sich natürlich auch andere Pflanzen ohne kleinen Quotienten 
O : U. Entweder sind sie stark xerophil gebaut, wie Sesleria coerulea oder 
Festuca ovina, oder sie sind oberirdisch sukkulent, wie Sedum maximum 
und acre, Teucrium montanum und Alyssum montanum. 

Der Quotient O : U kann uns in manchen Fällen (nicht in allen!) die 
Ökologie der Arten innerhalb einer Gattung oder der Gattungen innerhalb 
einer Familie verständlicher machen. 

Es folgt eine Zusammenstellung der Quotienten O : U für hier vor- 
kommende Geranium-Arten und Umbelliferen. Die Vertreter feuchter 
Standorte sind eingerückt, die Mesophyten des Wellenkalks eingeklam- 
mert gekennzeichnet. 

Geranium sanguineum 0,38, 
Geranium pratense 1,5, 
Geranium Robertianum (einjährige Schattenpflanze) 33,6, 
Peucedanum Cervaria 0,24, 
Pimpinella saxifraga 0,63, 
(Eryngium campestre) 1,3, 
Bupleurum falcatum 1,7, 
(Seseli Libanotis) 1,75, 
Anthriscus silvestris 2,2, 
Pastinaca sativa 2,2. 

Bei dieser Gelegenheit sei auch eines Eindringlings auf unserem 
Arbeitsgebiet gedacht, der Iris germanica, welche nach GARCKE aus 
früheren Burggarten verwildert sein soll. Sie kommt hier bei Würzburg 
an einigen ganz extrem trockenen Stellen vor, und zwar in Gesellschaft 
mit Peucedanum Cervaria, Bupleurum falcatum u. a. Thr Quotient 


1 Nach den Zeichnungen von ANDERSON (1) diirfen die Quotienten O : U der 
englischen Kalkflora ganz ahnliche sein. 


eg er - 
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O :U= 0,35 paßt gut zum Standort und zur Gesellschaft, und ohne 
die dicken, wasserspeichernden, unterirdisch kriechenden Grundachsen 
würde sie kaum mit den anderen Pflanzen dort konkurrieren künnen, ja 
sie ist sogar oft Alleinherrscherin auf sonst ganz kahlen Felsvorspriingen 
(siehe Abb. 16). 


Die stündliche Transpiration der Mittagszeit in Prozenten des 
Gesamtwassergehaltes der Pflanzen. (Tabelle 6, Rubrik 5.) 

Auch bei diesem Quotienten bin ich genau nach Stocker verfahren, 
daher ist eine Erläuterung überflüssig. Bei dieser Berechnung erhalten 
wir den besten Einblick in den mittäglichen Wasserumsatz der Pflanzen. 
Die fiir den Wellenkalk so wichtige und charakteristische Rhizomsukku- 
lentengruppe tritt jetzt besonders deutlich hervor. Ihr Wasserumsatz 
ist zwei- bis dreimal niedriger als der der krautblattrigen Wiistenpflanzen 
Stookers. In der Größenordnung würden sie sich zwischen die Wiisten- 

Ia und Ib Srockzss einreihen. Geranium sangui- 
neum, Peucedanum Cervaria, Anemone Pulsatilla, Anthericum verhalten 
sich also in bezug auf Wasserumsatz wie echte Sukkulenten. Den niedrig- 
sten Wert der ganzen Rubrik weist das oberirdisch und unterirdisch 
sukkulente Sedum maximum auf. Die Rhizomsukkulentengruppe iiber- 
trifft sogar Sedum acre an Wasserreserven. Sie sticht nicht nur gegen die 
krautblattrigen und erikoiden Wiisten- und gegen die sukkulenten Ost- 
seestrandpflanzen ab, sondern auch ganz schroff innerhalb der Gesell- 
schaft des Seslerietums selbst. Ihre Diirreresistenz wird uns an Hand 
dieser Tatsachen jetzt verstandlicher. 

Wieviel qdm transpirierender Oberfläche treffen auf 1 g 
unterirdische Teile ? 

Die Antwort auf diese Frage gibt Rubrik 6 der Tabelle 6. Hier er- 
weisen sich alle Pflanzen, bei denen der Hauptanteil am Gesamtfrisch- 
gewicht den unterirdischen Teilen zufällt, gegenüber Srockers Wüsten-, 
Seestrand-, Heide- und Südharzpflanzen im Vorteil. Die niedrigsten 
Werte weist wieder die Rhizomsukkulentengruppe auf, bei denen nicht 
nur die hohen Wurzelgewichte, sondern auch die häufige starke Reduk- 
tion der Blattoberfläche (mehrfach fiederteilige, spaltige, zerschlitzte 
Blattformen) die Quotienten auf fast bisher nicht bekannte, niedrige 
Werte herabdrücken. Wenn man auch die Oberflächentranspiration der 
Pflanzen mit gefiederten Blattformen höher fiudet als die ungefiederter, 
so wirkt sich die hiermit verbundene Reduktion der Gesamtoberfläche 
für die Gesamtpflanze wasserumsatzmindernd aus. Man bedenke, daß 
z. B. die gesamte transpirierende Öberfläche eines ganzen, normalen 
Exemplares von Anemone Pulsatilla zwischen 1,5 und 3,0 qdm, von 
Anthericum ramosum 0,5—3,0 qdm beträgt, wogegen ein einziges mitt- 
leres Weinblatt schon 2,4—3,0 qdm aufweist. 
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Oberflächenentwicklung und Sukkulenzgrade (oberirdisch). 


Der Vollständigkeit halber sind noch folgende Verhältnisse berechnet 
worden: 1. Oberfläche : Frischgewicht, für das Hvser den Ausdruck 
Oberflächenentwicklung gewählt hat, 2. Wassergehalt : Oberfläche, für 
das der Ausdruck Sukkulenzgrad von STOCKER gebraucht wird. Wenn 
auch diese zwei Rubriken große Lücken aufweisen und einer Vervoll- 
ständigung bedürfen, so ergibt sich doch mit Sicherheit, daß unsere 
Wellenkalkpflanzen im Gegensatz zu den Wüstenpflanzen STOCKERs 
nicht mit niedriger Oberflächenentwicklung und hohen Sukkulenzgraden 
für oberirdische Organe ausgezeichnet sind. Selbst die sukkulent er- 
scheinenden Pflanzen, wie Alyssum montanum und T'eucrium montanum, 
zeigen niedrigere Sukkulenzgrade als in STOCKers Siidharzgruppe IIb 
Arabis petraea und Gypsophila repens. 

Tabelle 7. Spaltöffnungszustände bei Infiltration mit Xylol am 13. u. 15. August 
1929. Skala: 0 = keine Spur; 1 = wenig, 2 = zur Hälfte und langsam, 3 = zu 
drei Viertel, 4 = total und schnell eingedrungen. 











zeit | o> | m | ae | 1 | 1m | m 

Temperatur in °C 20,0 26,0 27,0 | 30—33,6} 31,0 26,2 
Sesleria coerulea . . | 0—1 1 1—0 | 2—0 | 1—4 | 3—4 
Peucedanum Cerv. . 1 | 2—3 | 0-2 | 0—2 | 2—4 | 0-1 
Geranium sangn. . . | 0—1 | 2—3 | 3—4 | 4-1 | 3—0 0 
Anthericum ram. . . 1 | O—1 | 0-1 | O—1 | 0—1 | 0—1 
Anemone Pulsatilla . 0 |0—2 | 0-4 | 0—1 | 0—3 | 0—1 
Pimpinella saxifr. . | — | 3—4 | 3—4 | 3—4 | 3—4 | 3-4 
Bupleurum fale. . . | — 4 a 4 4 12-4 
Clematis recta . . . a 3—4 | 3-4 + 4 0—2 
Centaurea Scabiosa . 0 0 j0-1/0-1j3—4| 0 
Scabiosa Columbaria | 0 0 0 0 13—4| 0 
Hippocrepis comosa . | 3—4 | 0—1 0 10-1 | 0-2 | 3—4 } Variations- 
Coronilla montana . | 3—4 3 0—1 | 2—3 3 + bewegungen 
Teucrium chamaedrys | 0—1 | 2—3 | 3—4 | 2-3 | 4 0 
Aster Amellus . . . 3 2 0 0 0 | 0-1 
Thalictrum minus _ — | 0—-2/1-2;| 3 0 
Eryngium camp. . . 4 3—4 | 3—4 | 3-4} 4 0—2 
Vitis vinifera. . . . | 0 0 1 1 3 1 
Brunella grandifl. . 0 0 0 0 0 0 welk! 
Hieracium umbell. . 4 2 0 0 0 0 
Leontodon tarax. . . 4 2 0 0 |0—1 | 0-1 
Quercus robur ... 2 1 0 0 0 |0—1 























Die Spaltöffnungsbewegungen. 
Zum Studium der Spaltéffnungsbewegungen bediente ich mich der 
Jod-Benzolmethode, zuletzt zog ich aber Eosin-Safranin-Xylol dem Jod- 
Benzol vor. Tabelle 7 gibt zwei ganztagige Untersuchungen wieder vom 
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13. und 15. August 1929, also von einer Zeit, in der sich die Versuchs- 
pflanzen schon seit Wochen in sehr hohen Wassersättigungsdefiziten be- 
fanden. Da sich die einzelnen Individuen derselben Gattung und Art am 
selben Standorte und zur selben Zeit oft sehr verschieden in bezug auf 
Eindringen der Infiltrationsflüssigneit erwiesen —es wird wohl dafür der 
jeweilige Sättigungszustand der betreffenden Pflanzen verantwortlich 
sein —, wurden bei jeder Infiltration mehrere Blätter- und Blatt-Teile an 

Offensichtlich zeigen unsere Xerotopen, ähnlich STOCKERs Wüsten- 
pflanzen, eine relativ lange Öffnungsdauer ihrer Stomata. Es setzt wohl 
in der heißesten Zeit teilweise eine Verengerung oder partieller Schluß der 
Spalten ein, jedoch ein allgemeiner Spaltöffnungsschluß, wie man früher 
angenommen hat, ist bei den Arten der extremsten Standorte nicht nach- 
zuweisen. 

Grundsätzlich verschieden davon verhalten sich die Mesophyten bzw. 
Mesotopen der nächsten Umgebung. Diese zeigen einen totalen mittäg- 
lichen Spaltöffnungsschluß von oft mehreren Stunden Dauer. 

Bekanntlich hat auch GRADMANN an der Hartlaubflora des Mittel- 
meergebietes während der Trockenzeit lang- und weitgeöffnete Spalten 
nachgewiesen, STALFELT und Fr. WEBER dagegen haben an mitteleuro- 
päischen Bäumen gefunden, daB diese in Trockenperioden ihre Stomata 
viele Stunden des Tages, manche sogar den ganzen Tag geschlossen halten. 


Das Wasserdefizit. 


Bei Bestimmung des Wasserdefizits bin ich im wesentlichen der Me- 
thode Izrins (1923) gefolgt, mit der auch STOCKER gearbeitet hat. Ledig- 
lich in dem einen Punkte weicht meine Methode ab, daB ich die ab- 
geschnittenen Pflanzen oder Pflanzenteile sofort und unmittelbar am 
Standort gewogen und gleich nach der Wägung in Wasser gestellt habe. 
In einer Blechbiichse vollständig in Wasser steckend wurden sie zum 
Botanischen Institut gebracht; dort in GlasgefäBe mit frischem Wasser 
gesteckt, kamen sie zuletzt in einen dunklen Schrank eines kiihlen 
Zimmers. Sesleria brauchte regelmäBig 48, Teucrium montanum sogar 
60—70 Stunden, bis sie keine Gewichtszunahme mehr zeigten. 

Über tägliche Schwankungen im Wassergehalt wurden keine aus- 
führlichen Versuche angestellt. Lediglich zur Orientierung wurde einige 
Male festgestellt, daß die Xerotopen über Nacht ihre Wasserdefizite nur 
sehr wenig beheben in der sommerlichen Trockenheit. Die Wasserdefizite 
steigen bei anhaltendem, trocken-heißem Wetter von Tag zu Tag, um 
erst wieder nach ergiebigem Regen merklich zu fallen. Die Werte vom 
31. Juli in Tabelle 8 sind z. B. 2 Tage nach einigen heftigen Gewitterregen 
gewonnen mit insgesamt 45 mm Regen. Im allgemeinen war an diesem 
Tage wohl eine deutliche Senkung der vorher bestandenen Sättigungs- 
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Tabelle 8. Ubersicht der Wasserdefizite. 
a) in % des Frischgewichtes nach der |b) in % des maxim. 
Sattigung Wassergehaltes 
20. | 23. | 81. 15. | 25. 4 4. 16. | 30. 
Juli. 1929 August Sept. | Sept. | Oktober 
Peucedanum Cervaria. . . . |12,3| — | 2,0 14,9 | 0,5 | 0,8 | 0,0) 4,4 
Geranium sanguineum. . . . | 1,8| — | 0,5/13,9| — | 0,01} 0,02) 0,0) 0,0 
Anthericum ramosum . . 3,3| 8,7| 6,0! — | — | 2,7 | 36/180) — 
Anemone Pulsatilla. . . . . 18,0} — |13,5/17,0| — |12,5 [18,1 | 00! 25 
Helianthemum canum 37,3| — |12,3| — | — |18,7 128,0 | 20,0| 9,7 
Teucrium montanum . . 26,5] — 118,7] — | — 117,9 130,7 | 17,4 | 24,1 
»  Chamaedrys . 23,6; — | 0,5| — | — 122,8 136,2 | 24,7 | 23,2 
Hippocrepis comosa. ... . 18,5| — |17,9| — | — 134,5 [62,0 | 5,2] 0,0 
Pimpinella saxaifraga 58; — | — | — | — 1270 pas 0,0! 0,0 
Bupleurum falcatum 75! — |11,0| — | — |15,3 [24,3 |181| — 
Aster Linosyris . . . . . . 29,1) — |13,0|15,3| — |15,3 138,1 | 0,0 | 8,7 
Thalictrum minus . . . . . 5,8| 9,11 — | 92}; — | — I — | 28) — 
Aster Amellus . . . . . . . — |11,0| — | — | — |11,5 118,5 | — | — 
Centaurea Scabiosa. . . . . — 113,1] — | — | — j13,1 [19,0 | 0,0) 12,5 
Scabiosa Columbaria —|—|—|—| — |] — | — 1225| 5,6 
Potentilla verna . . . . . . — | -- 125,6] — | — 126,2 142,4 |246| 0,0 
Brunella grandiflora . . . . |32,4140,0| 9,11 — | — 127,1 [37,7 | — | 6,9 
Euphorbia Cyparissias . . . | — |17,4| — | — | — | — | — | 0,0] — 
Sanguisorba minor. . . . . —| — | — | — | — [80,1 [45,7 | — | — 
Sesleria coerulea. . . . . . 32,6 | 24,4 |14,8| — | — |29,5 148,4 |27,0| 3,7 
Carex humilis. . . . . . . — 1384| — | — | — {41,1 162,5 | 0,0| 1,8 
Brachypodium pinnatum — Welkung irreversibel! — |27,6| 8,7 
Festuca ovina (glauca) . . . | — | — | — | —| —| —] — {4161 5,6 
STocKER: Ägyptische Wüstenpflanzen . . 6 Arten 44 (37 —56) 
$ Ostseestrandpflanzen . . . . . 29 (28 —30) 
” Dünengräser der Ostsee... . . - Ber 7 ( 3,6—10) 
Irsın: Südrussische Steppe ....... 8.0 34 (27 —40) 
éd F J (Abhang) Xj À 23 (16 —31) 
N x » (Wiese) a 3 14 (9 —20) 
Würzburg: Wellenkalk ......... = _ 37,1 (18,5—62,5) 

(ohne Rhiz.-sukk.) 
ee D DUC sco ES 18 Arten 30,1 (0,02—62,5) 

(mit Rhiz.-sukk.) 





defizite zu konstatieren, aber trotzdem waren die Werte dieses Tages 
wider Erwarten hoch. Teucrium chamaedrys hatte sich am besten erholt, 
am wenigsten auffallenderweise die Rhizomsukkulenten Anthericum ra- 
mosum und Anemone Pulsatilla. Trockenschäden traten zuerst auf bei 
Brunella grandiflora, Hieracium-Arten, Vincetoxicum officinale, Brachy- 
podium pinnatum und Carex humilis. Ende August blieben Variations- 
52a 
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blätter wie Sesleria, Hippocrepis comosa, Onobrychis sativa, Coronilla 
montana wochenlang Tag und Nacht in der Mittagsstellung. T'eucrium 
montanum zeigte zuletzt fast Rollblätter, derart nahe waren sich die 
Blattränder bei der immer intensiver werdenden Einwélbung nach unten 


Erst nachdem Ende September der von Winzern und Landwirten so 
sehnlichst erwiinschte Wetterumschlag mit ausgiebigen Regen ein- 
gesetzt hatte, zeigten die Variationsblätter wieder ihren täglichen Be- 
wegungsrhythmus, und erst von da ab war eine allgemeine Senkung des 
Wassersättigungsdefizits zu finden, welche gegenüber den Monaten 
August-September rund 60% betrug. Aber selbst in dem regenreichen 
und kiihlen Monat Oktober erreichten manche Pflanzen noch lange nicht 
volle Wassersättigung. 

Zum Vergleich sind in Tabelle 8 Mittelwerte für Sättigungsdefizite 
(ausgedrückt in Prozenten des maximalen Wassergehaltes) aus der Lite- 
ratur angefügt. Nach Ausscheiden der Rhizomsukkulenten kämen die 
Werte der Wellenkalkflora zwischen denen ILJINs für die südrussische 
Steppe und den Werten STOcKers für die ägyptischen Wüstenpflanzen 
zu stehen. Erstaunlich sind einige Maximalwerte in der Rubrik vom 
4. September, welche in dieser Größenordnung nur von Wüstenpflanzen 
bekannt waren. Dabei sahen mit wenigen Ausnahmen fast alle Pflanzen 
nicht etwa welk, sondern immer noch turgeszent aus. 

Mehr noch als andere Tatsachen beleuchten die hohen Sättigungs- 
defizite den ariden Charakter des Wellenkalkklimas. 


Untersuchungen über die Kohlensäureassimilation. 
Methodik. 

Die Sacussche Blatthälftenmethode kann nur bei gewissen Blatt- 
formen angewendet werden. Bei den vielfach kleinen, schmalen, fieder- 
teiligen oder zerschlitzten Blättern der Wellenkalkflora ist sie schlecht 
oder überhaupt nicht anwendbar. Herr Professor BURGEFF schlug daher 
eine andere Methode vor, welche bei Peucedanum Cervaria und Geranium 
sanguineum angewandt wurde. Zwei gleich große, gegenständige Fieder- 
teile oder gegenständige Blätter wurden sozusagen als ein Blattganzes 
betrachtet, der eine Teil des Fieder- oder Blattpaares entsprach dann 
einer Blatthälfte der Sacusschen Methode. Wegen der Kleinheit der 
Fiederteile war es bei Peucedanum nötig, eine größere Anzahl davon ab- 
zunehmen. Hierbei wurden die einzelnen Fiedern nicht alle einer Seite 
entnommen, sondern abwechselnd rechts und links des gemeinsamen 
Stieles. Trotzdem die korrespondierenden Fiedern und Blätter dem Auge 
vollständig gleich groß erschienen, erwiesen sie sich bei der Kontrolle 
durchaus nicht als flächengleich. Diese Methode liefert daher nur dann 
brauchbare Werte, wenn für jede Fieder- oder Blattserie zugleich die 








} 
| 
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Fläche bestimmt wird. Die Flächenbestimmung wurde wie bei den Trans- 
spirationsuntersuchungen mit der Lichtpausmethode vorgenommen. 
Diese Art und Weise der Trockengewichtsbestimmung hat gegenüber der 
Blatthälftenmethode den großen Vorteil, daß das ganze anatomische 
Blattgefüge unverletzt bleibt. 

Bei Sesleria coerulea und Teucrium montanum waren beide soeben er- 
wähnte Methoden nicht anwendbar. Hier wurde der Ausweg gewählt, 
daß ein und derselben Pflanze in Zeitabständen möglichst gleich große 
Blätter derselben Insertionsstufe entnommen und die Flächen bestimmt 
wurden. Die somit erhaltenen Treckengewichtsdifferenzen eines Qua- 
dratdezimeters Blattfläche erlauben immerhin einen Schluß auf den 
Tagesverlauf der Assimilation, wenn auch, wie der Tabelle 9 zu ent- 
nehmen ist, gerade bei diesen stark xeromorphen Pflanzen die Trocken- 
gewichte an sich größere Schwankungen aufweisen als die der übrigen 
Pflanzen. Nur bei Populus tremula konnte die reine Sacussche Blatt- 
halftenmethode angewandt werden. 

In Tabelle 9 sind die maximalen und mittleren Trockengewichte eines 
Quadratdezimeters einfacher Blattfläche einiger Meso- und Xerophyten 
zusammengestellt. Der groBe Unterschied, der zwischen Meso- und Xero- 
phyten in bezug auf den Aufwand in Baumaterial besteht, tritt hier klar 
zutage. So betragt der Materialaufwand von Sesleria coerulea das zwei- 
bis dreifache von Cucurbita Pepo. Auffallend ist auch der erhebliche 
Unterschied zwischen Schatten- und Sonnenblättern bei Geranium 
sanguineum. Sonnenexemplare verwenden zur Ausrüstung eines Blattes 
1,57mal mehr an Baustoffen als Schattenexemplare. 


Tabelle 9. Trockengewichte eines qdm einfacher Blattfläche (mit Rippen). 




















Maximalwerte Mittelwerte Schwankung 
in g in g in g 

Sesleria coerulea . . . . . . . 1,759 1,236 + 0,523 
Teucrium montanum . . . . . 1,530 1,266 + 0,264 
Peucedanum Cervaria . . . . . 0,994 0,920 + 0,074 
Populus tremula . . . . . . . 0,983 0,868 + 0,115 
Geranium sangui (Sonne) . 0,823 0,717 + 0,106 
se be (Schatten) 0,523 0,466 + 0,057 
Helianthus annuus . . . . . . 0,734 0,672 + 0,062 
Jagians remis 5 in . … + 8 0,682 0,655 + 0,027 
Li … … so sss se 0,704 0,622 + 0,082 
Cucurbita Pepo ....... 0,582 0,505 +0,077 


Die Ergebnisse der in den Tabellen 10—14 wiedergegebenen Versuche 
sind auf den ersten Blick iiberraschend. Da alle drei Versuchsmethoden 
dasselbe Bild ergeben, kann ein Irrtum nicht angenommen werden. 

Zur Zeit der Versuche hatte die Trockenheit noch lange nicht den 
Höhepunkt erreicht, erst Ende September trat Regen ein. Trotz- 
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Tabelle 10. Trockengewichtsbestimmungen an Peucedanum Cervaria, 
15. August 1929. Graphisch dargestellt in Abb. 10 b. 




















am in gem in g ‘ pro qdm er aim und tan ae 
8  Kontrolle 18,53 0,1714 0,925 
8—10" exponiert 16,88 0,1429 0846 , |} 20595 
10 Kontrolle 23,17 0,2262 0,9762 
10—12* exponiert 19,74 0,1852 ossse | -019 
12% Kontrolle 33,67 0,3308 0,9824 
12—14" exponiert 36,13 0,3126 08052 | | ~ 9.0586 
1 Kontrolle 37,79 0,3524 0,940 
14—16" exponiert 26,69 0,2349 0879 | 9.0805 
16%  Kontrolle 49,39 0,4486 0,908 
16—18" exponiert 42,54 0,4001 os | ~ 9012 


Bemerkung: Wahrend der Dauer des Versuches voller Sonnenschein, Maxi- 
maltemperatur 14.30" 24,5°. Die Versuchspflanze wies ein Sattigungsdefizit der 
oberirdischen Teile von 21,8% des Wassergehaltes auf. 


Tabelle 11. Trockengewichtsbestimmungen von Peucedanum Cervaria, 
26. August 1929. Graphisch dargestellt in Abb. 10 a. 











zu ati nome Monet] Faim dr 
8.30 Kontrolle| 55,75 0,5114 0,9173 
8.30—11.30 exponiert| 56,03 0,5570 0,994 ANS 
11.30 Kontrolle| 64,18 0,5706 0,9410 
11.30—14.30 exponiert | 60,62 0,5454 0,8497 +000 
14.30 Kontrolle| 64,94 0,5087 07833 || op 
14.30—17.30 exponiert| 56,41 0,4340 0,700 || ~” 











: AuBenbedingungen wie in Tabelle 10. Auf die Erfahrungen vom 
15. August hin wurden zwei der frischesten Pflanzen des ganzen Standortes aus- 
gesucht. Sie standen an einer Stelle mit relativ geringem Luftaustausch. Ihre 
Wassersättigungsdefizite erwiesen sich sehr gering, 0,5% des Wassergehaltes. 


dem scheint schon zu dieser Zeit keine Assimilation der Kohlensäure 
mehr stattgefunden zu haben. Nur beim Versuch der Tabelle 11 war eine 
Gewichtszunahme von 8 Uhr bis 2 Uhr festzustellen. Die beiden hier ver- 
wendeten Versuchspflanzen waren eigens als die frischesten des ganzen 
Standortes ausgesucht, ihre Wassersättigungsdefizite erwiesen sich in der 
Tat als sehr niedrig. Eine stark verminderte Assimilationstatigkeit war 
nach den Untersuchungen ILsıns hier zu erwarten, völlig überraschend 
jedoch war das Ergebnis, daß unsere Vertreter der Wellenkalkflora in 
lang dauernden Trockenperioden ganztägig desimilieren anstatt assi- 
milieren. Freilich muß zugegeben werden, daß diese wenigen Versuche 
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Tabelle 12. Trockengewichtsbesti 





ngen von Geranium sanguineum, 




















26. August 1929. 
Absolutes Assimilation pro 
Blattfläche t 
Zeit in oom er rn | 
A. Sonnenexemplar. 
9.30 Kontrolle 43,3 0,3562 0,8226 | _0,0449 
9.30—12.30 exponiert 56,0 0,3852 0,6878 3 
12.30 Kontrolle 47,2 0.3233 0,6849 | _.0.0066 
12.30—15.30 exponiert 43.9 0,2927 0,6652 , 
B. Schattenexemplar. 
9.30 Kontrolle 60,3 0,2692 0,4464 _0,0118 
9.30—12.30 exponiert 67,8 0,2777 0,4110 a 
12.30 Kontrolle 47,8 0,2500 0,5230 0.0123 
12.30— 15.30 exponiert 57,3 0,2780 0,4865 i 


Bemerkung: Außergewöhnlich heißer Tag, ständig voller Sonnenschein, 
Höchsttemperatur 14.30 Uhr 35,2°C. Wassersättigungsdefizite 


20,0% 
5,0% des Wassergehaltes 


am Schlusse pis Versuches. Graphisch dargestellt in Abb. 10 a. 
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Tabelle. 13. Trockengewichtsbestimmung an Populus tremula, 15. August 1929. 




















Sacussche Blatthälftenmethode. 
Absolutes Assimilation pro 
Blattfläche Trockengewicht 
Zeit in gm mer jf ses omis — 

8.00 Kontrolle 28,1 0,2764 0,9837 0,0123 

8.00—12.00 exponiert 26,7 0,2495 0,9344 Nees 
12.00 Kontrolle 42,98 0,4081 0,9495 0.0205 
12.00—14.00 exponiert 55,94 0,5076 0,9074 } Die. 
14.00 Kontrolle 41,5 0,3336 0,8038 0.0013 
14.09— 16.00 exponiert | 37,22 0,3000 0,8064 +" 
16.00 Kontrolle 31,3 0,2446 0,7814 0.0008 
16.00—18.00 exponiert 34,7 0,2706 0,7798 a 


Bemerkung: Die Versuchspflanze steht als kümmerlicher Strauch von be- 
trächtlichem Alter und 1,5 m Héhe im Seslerietum der Ravensburg. Graphische 
Darstellung des Versuches in Abb. 10 b. 





Tabelle 14. Trockengewichtsbesti 


montanum in Zeitabständen. 


gen von Sesleria coerulea und Teucrium 

















Trockengewicht 
Zeit “ Trockengewicht PO BEE 
in gem in g in g 
a) Sesleria 15. August 
8.00 a. m. 11,88 0,2094 1,759 
0.00 17,57 0,2350 1,335 
12.00 22,26 0,2350 1,054 
14.00 15,72 0,1508 0,960 
16.00 15,03 0,2630 1,753 
18.00 25,36 0,3477 1,390 
b) Sesleria 26. August 
8.30 a. m. 19,44 0,1800 0,926 
8.30 —11.30 19,02 0,2008 1,055 
11.30— 14.30 verlorengegangen 
14.30 19,39 0,1611 0,830 
14.30— 17.30 18,43 0,2154 1,300 
ce) Teucr. mont. 2. Sept. 1929 
8.00 a.m. 4,07 0,0632 1,530 
10.00 3,92 0,0473 1,2035 
12.00 7,13 0,0800 1,1220 
14.00 7,72 0,0916 1,1860 
16 00 6,97 0,0878 1,259 
18.00 9,81 0,1300 1,325 


Bemerkung: Versuch b) Sesleria, hier wurden die Blatter ungefähr in der 
Mitte quer halbiert und die so erhaltenen zwei Teile in der üblichen Weise als 
Blatthalften behandelt. Jedoch erwies sich diese Methode als unbrauchbar, weil 
das an seiner Basis kraftiger gebaute Sesleria-Blatt hier ein héheres Trocken- 
gewicht aufweist als von der Mitte bis zur Spitze. Die Versuche a und c sind in 


Abb. 10 c graphisch dargestellt. 
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zur Sicherstellung dieser Ergebnisse noch nicht geniigen. Die Desi- 
milation miiBte vor allem gasanalytisch nachgewiesen werden. Gas- 
analytische Untersuchungen über die Assimilation der Kohlensäure wur- 
den von mir am natiirlichen Standort mit einigen Rebsorten unter- 
nommen, als die Trockenheit des Sommers 1929 den Héhepunkt erreicht 
hatte, in der Mitte des Septembers. Hier gelang es mir, eine lebhafte De- 
similation nachzuweisen zu einer Zeit, in der unter normalen Witterungs- 
verhältnissen immer von den betreffenden Rebsorten am lebhaftesten 
assimiliert wurde. (Demnächst wird darüber in einer eigenen Abhand- 
lung berichtet werden.) 

Der nachgewiesene tägliche Substanzverlust in der Trockenheit macht 
uns aber eine Reihe von Erscheinungen der Wellenkalkflora verständ- 
licher. Als solche wäre der ‚„Nanismus‘‘ zu nennen, der demnach nicht 
eine ‚Anpassung‘, sondern eine Folgeerscheinung des Standortes wäre. 
Außerdem die Speicherung nicht bloß von Wasser, sondern auch von 
Assimilaten in Wurzeln, Knollen, Rhizomen und anderen unterirdischen 
Organen. Es ist in unserem Falle anzunehmen, daß in sommerlichen 
Dürreperioden die betreffenden Pflanzen auch in der Ernährung mit 
organischen Substanzen ganz auf ihre unterirdischen Vorräte angewiesen 
sind. Die Tatsache, daß gerade die am besten mit unterirdischen Wasser- 
und Assimilatenreserven ausgerüsteten Pflanzen auf dem Wellenkalk am 
leichtesten und meist fast ohne Schäden die Trockenzeiten überstehen, 
wurde schon erwähnt. 


Profil- und Kompaßstellungen sowie Variationsbewegungen der 
Blätter von Pflanzen unserer Standorte. 


Auf kaum einem anderen Standort treten uns zwei ungelöste Pro- 
bleme der Botanik so eindringlich entgegen wie auf den Wellenkalk- 
hängen, 1. die physiologische und biologische Funktion pflanzlicher Ge- 
staltung und 2. die physiologische und biologische Funktion der Raum- 
orientierung pflanzlicher Organe. Variable und fixe Profilstellungen und 
Faltungen, Variationsbewegungen und KompaBstellungen von Blättern 
sind nirgends so häufig wie hier. Es ware verfehlt mit teleologischer Ein- 
stellung an diese Dinge heranzutreten und sie als Anpassungen an den 
Standort aufzufassen. Ebenso verfehlt ware es aber auch, jede Zweck- 
mäßigkeit pflanzlicher Gestaltung und Raumorientierung von vornherein 
abzulehnen. Das Leben ist auf unserem Standort den Pflanzen so schwer 
gemacht, daß sie sich keine Unzweckmäßigkeiten erlauben können. 

Angesichts der Häufigkeit gerade der Profilstellungen wird man wohl 
berechtigt sein anzunehmen, daß diese Raumorientierungen von bisher 
noch nicht klar gelegten Komponenten des Standortes ausgelöst werden. 
Es besteht große Wahrscheinlichkeit, daß die gesamten Strahlungsver- 
hältnisse dieser Standorte die ausschlaggebende Rolle dabei spielen ; denn 
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viele Pflanzen zeigen am selben Standort sofort wieder normale Hori- 
zontalorientierung der Blattspreiten, wenn nur irgendwie die Bestrah- 
lungsintensität herabgesetzt ist. Bisher hat der Botaniker stets nur die 

i bei allen hierher gehörigen Erwägungen im Auge ge- 
habt. Auf dem hellfarbigen, felsigen Wellenkalkboden ist aber auch die 





Abb. 11. a Clematis recta, b Geranium sanguineum, c Centawrea Bcabiosa, 
d Peucedanum Cervaria. 


Erdstrahlung zu berücksichtigen, diffuse und direkte (sichtbare) Rück- 
strahlung und vor allem die effektive Wärmerückstrahlung. Außerdem 
befinden sich die ganzen Pflanzen der Seslerieta durch ihren niedrigen 
Wuchs in unmittelbarer Nähe der strahlenden Erdoberfläche. 

Die Erscheinungen der Raumorientierung der Blätter der Wellen- 
kalkflora entgehen nur zu leicht der Aufmerksamkeit des Beobachters. 





oP LLL aa 
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Nach und nach bei langerem, intensivem Umgang mit dieser Pflanzenwelt 
wird sie das Auge gewahr. Eine gute Schule ist das Zeichnen am un- 
mittelbaren Standort, wodurch man zum scharfen Hinschauen gezwungen 
wird. Die Abb. 11, 12 und 13 sind Proben solcher Standortsskizzen. Die 





Abb. 12. a Bupleurum falcatum, b Falcaria Rivini, c Aster Linosyris, d Hippocrepis comosa. 


Zahl solcher Bilder kénnte noch beliebig vermehrt werden, es sind nur 
ganz typische herausgegriffen. 

Fixe Profilstellung der Blätter zeigen: Peucedanum Cervaria (Abb. 11d), 
Geranium sanguineum (Abb. 11b), Aster Linosyris (Abb. 12c), Pimpinella 
saxifraga, Brachypodium pinnatum, Falcaria Rivini (Abb. 12b), Peuce- 
danum officinale, Centaurea Scabiosa, Eryngium campestre, Lactuca Sca- 
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riola und perennis, Seseli Libanotis, Cichorium intybus, Populus tremula, 
Chenopodium murale und album, Salvia pratensis. 

Annähernd Profilstellung mit gleichzeitiger Faltung oder Einwölbung 
der Oberseiten zeigen: Clematis recta (Abb. lla), Thalictrum minus, Ane- 
mone Pulsatilla, Sanguisorba minor, Helianthemum canum und appenni- 
num, die héher inserierten Blatter von Scabiosa Columbaria (die unteren 
bilden eine Rosette am Boden), Clematis vitalba, so die Ranken über 
nackten Felsboden kriechen. 

Ständig gefaltet sind: Bupleurum falcatum (Abb. 12a), Epipactis rubi- 
ginosa, Cirsium vulgare Anthemis tinctoria. 

Während der Mittagsstunden des Sommertages, aber auch oft wochenlang 
Tag und Nacht verharren in Faltungs- oder Profilstellung: Sesleria coerulea, 
Anthericum ramosum, Sanguisorba minor, Onobrychis sativa, Coronilla mon- 
tana und varia, Hippocrepis comosa, Melilotus albus und Medicago sativa. 

Kompaßstellungen zeigen: Lactuca Scariola und perennis, Iris ger- 
manica. 

Das Seslerietum ist eine Vegetationsklimax im Sinne der modernen 
Pflanzensoziologen, d. h. eine vom Boden und Klima bestimmte Pflan- 
zenschlußgesellschaft. (Siehe BRAUN-BLANQUET: Pflanzensoziologie, 
8. 212.) Wird eineKlimax durch Naturereignisse oder Menschenhand zer- 
oder gestört, so wird der Endzustand, die Vegetationsklimax, wieder an- 
gestrebt. In der Nähe Würzburgs sind, wie schon Kraus erwähnt, vor 
20 und 25 Jahren eine Reihe Sesleria-Halden in Weinberge verwandelt 
und in späteren wirtschaftlich ungünstigen Zeiten wieder vernachlässigt 
und aufgegeben worden. Manche solcher ,,aufgelassener“ Weinberge 
sind schon wieder von den ursprünglichen Klimaxgesellschaften besiedelt, 
in anderen wieder sind sekundäre Sukzessionen im Sinne der modernen 
Soziologen zu beobachten. Das Bemerkenswerteste an diesen Sukzessions- 
gesellschaften ist für den Ökologen die Tatsache, daß sie morphologisch 
und auch in bezug auf Raumorientierung der Blätter schon viel Gemein- 
sames mit der Vegetationsklimax des Seslerietums haben. Crepis foe- 
tida, Daucus Carota, Anthriscus daucoides, Tragopogon major und Convol- 
vulus arvensis, die in Massen die ersten Jahre aufgelassene Weinberge be- 
völkern, sind sämtliche mit einem niedrigen Quotienten O : U aus- 
gezeichnet, und Tragopogon major sowie Convolvulus zeigen hier ganz 
auffallend und allgemein Profilstellung ihrer Blätter (Abb. 13). Häufig 
stellt sich hier auch in großen Beständen die Kompaßpflanze Lactuca 
Scariolaein. Daßsolche aufgelassenen Weinberge auf ehemaligem Sesleria- 
Gebiet meist unbewirtschaftet bleiben, hat seinen Grund darin, daß außer 
der Weinrebe nur sehr wenige Kulturpflanzen solch aridem Mikroklima 
gewachsen sind; die einzige, die manchmal mit gutem Erfolg an Stelle 
der Reben gedeiht, ist Medicago sativa, welche mit einem sehr deutlichen 
Variationsrhythmus der Blätter eine mittägliche Profilstellung aufweist. 
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STAHL, dem auf dem Jenenser Kalk die Häufigkeit der Profilstel- 
lungen aufgefallen war, und der sie von Geranium sanguineum und Peuce- 
danum Cervaria beschrieb, nahm hier, wie auch bei den Kompaßstel- 
lungen an, daß den Pflanzen hauptsächlich zwei Vorteile aus dieser 
Raumorientierung erwiichsen, 1. eine Herabsetzung der Transpiration 
und 2. eine Milderung ,,des zu intensiven Sonnenlichtes“. Ich suchte 
mich daher mit einigen Modellversuchen darüber zu orientieren, ob die 
Profilstellung einer verdunstenden Fläche auf dem Standort des Ses- 
lerietums unter allen Umständen eine Verminderung der Wasserabgabe 
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Ci 
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Abb. 13. Convolvulus arvensis auf grotem, trockenem Kalkgesteinsboden. 








gegenüber der Horizontallage mit sich brächte. Als Modelle dienten am 
ersten Versuchstage kreisrunde, griine Filtrierpapierscheiben von 6 cm 
Durchmesser, am zweiten Tage graue, quadratische Pappscheiben. Samt- 
liche auf gleiche Weise befestigte Modelle waren vom Boden 15 cm ent- 
fernt. Der Versuchsplatz war eine kleine ziemlich horizontale Stelle im 
Seslerietum der Ravensburg. Am ersten, zufallig windstilleren Tage ver- 
dunsteten die vertikal orientierten Modelle um 13—16% weniger als die 
horizontal orientierten. Am zweiten Versuchstage kam das Gegenteil 
heraus, die Vertikalserie verdunstete um 0,6—17,3% mehr als die Hori- 
zontalserie. Am zweiten Versuchstage herrschte mit 2 Sekundenmetern 
Windgeschwindigkeit ein regerer Luftaustausch als am ersten Tage. 
Wenn auch die Modelle in den beiden orientierenden Versuchen nicht 
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dieselben an Farbe waren, so geht doch daraus mit Sicherheit hervor, daß 
bei den gegebenen Standortsverhältnissen ein Blatt allein durch Profil- 
stellung nicht unter allen Umständen im Vorteil ist in bezug auf Wasser- 
abgabe gegenüber einem horizontal orientierten Blatte. Ja, unter ge- 
wissen Umständen verdunstet ein blattartiges Verdunstungssystem in 
Profilstellung sogar mehr als in Horizontalstellung. Auf die Pflanze über- 
tragen, hätte also ein Blatt in Profilstellung bald Vorteile, bald Nachteile 
in bezug auf Wasserabgabe gegenüber einem normal orientierten Blatte. 
Tabelle 15. Modellversuche mit horizontal und vertikal gestelltem, 


wassergetränktem Filtrierpapier und Pappscheiben, 
11. August 1929, windstill, Temperatur 27,5—29,2° C. 


























Zeit Anzahl Modelle | Horizontal | Vertikal |v tikaı 

horizontal | vertikal und Richtung te “ier Horizontal 
12.03—12.13 | 12.05—12.15| je 2, Nord-Süd 0,970 0,815 | 84:100 
12.19—12.29| 12.20—12.30| je 2, Ost-West 0,755 0,660 | 87: 100 

12. August. Temperatur 28,5°C. Wind 2 msek. 

14.57—15.50| 14.59—15.52| je 1, Ost-West 7,485 7,970 |100: 93,9 
15.56—16.26 | 16.00—16.30| je 1, Nord-Siid 2,900 2,915 |100: 99,4 
16.17—16.27| 16.20—16.30| je 4, Windrose 4,060 4,670 |100: 86,9 





SEYBOLD macht 1927 und in seiner jüngsten Arbeit übrigens schon 
vom theoretischen, rein physikalischen Gesichtspunkt aus geltend, daß 
vertikal ortientierte Blattspreiten unter gewissen Bedingungen mehr 
transpirieren müßten als horizontal ausgebreitete. 

Die Stantsche Annahme einer transpirationsherabsetzenden Wirkung 
der Profilstellung kann unter gewissen, aber nicht unter allen Um- 
ständen, vor allem nicht in all den komplizierten Austauschverhältnissen 
des natürlichen Pflanzenstandortes zutreffen. Theoretische Überlegun- 
gen führen dahin, daß der andere Gedanke STAHLS ‚‚einer Milderung des 
zu intensiven Sonnenlichts‘ mehr berechtigt ist. Die Wärmebilanz eines 


Tabelle 16. Wasserabgabe von wassergetränkten vertikal orientierten 
Pappscheiben, gleicher Fläche, 11. August an den Westhängen des Ravensberges. 
Es verdunsteten: 





von 12.34—12.49 Uhr: die Nord-Süd-Serie . . 0,570 g 
„ 12.37-—12.52 ,, » Ost-West-Serie. . . 0,720,, 
» 13.08—13.15 ,, „ Nord-Süd-Serie . . 0,650,, 
+ 13.09—13.16 ,, » Ost-West-Serie. . . 0,700,, 
» 14.03—14.18 ,, » Nord-Süd-Serie . . 1,830,, 
» 14.05—14.20 ,, » Ost-West-Serie. . . 1,690,, 
» 14.25—14.35 ,, » Nord-Siid-Serie . . 0,930,, 
„ 14.27—14.37 ,, » Ost-West-Serie . . 0,900 ,, 


vertikal orientierten Blattes wird wesentlich dal sein von der 
eines horizontalen. Darüber kénnten uns nur Blatt-Temperaturen Auf- 
schluB geben, welche auf dem Wellenkalk zu untersuchen eine dankbare 
Aufgabe für die Zukunft wäre. 
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Variationsbewegungen, Tages- und Nachtschlafstellungen. 

Vom ökologischen Gesichtspunkte aus sind auf dem Wellenkalk inter- 
essant die Variationsbewegungen von Melilotus albus und Medicago sa- 
tiva. Die Oberseiten der Millionen Blatter eines Luzernefeldes an einem 
trockenen Hang sind in den friihen Morgenstunden eines sonnigen 
Sommertages alle nach Osten, abends nach Westen gerichtet, mittags 
stehen sie alle in Profilstellung. Ebenso verhält sich Melilotus albus 
(Abb. 14). 

Den Okologen interessiert vor allem die mittägliche Phase der Verti- 
kalstellung, die unter ,,Tagesschlafstellung“ bekannt ist. Es tritt uns hier 
in dem taglichen Bewegungsrhythmus eine Phase entgegen, in der die 
Blatter eine Raumorientierung zeigen, die wir in fixer Form schon bei 
einer ganzen Reihe typischer Wellenkalkpflanzen kennengelernt haben. 
Sodann ist bemerkenswert, daB in der Trockenheit des vergangenen 
Sommers die Variationsblätter z. B. von Hippocrepis comosa, Sesleria, 
Melilotus Tage und Wochen hindurch Tag und Nacht in der Mittagsphase 
verharrten und erst wieder den ganzen Tagesrhythmus zeigten, nachdem 
Ende September ausgiebige Regen gefallen waren. WiILsoN beobachtete 
schon 1893 die Variationsbewegungen von Melilotus albus und berichtet 
zugleich, daß diese Bewegungen nur an trockenen Standorten aufträten. 
Nach ihm sollen die Blattbewegungen an solchen Standorten sogar voll- 
ständig aufhören, wenn sie tagelang ständig begossen werden. 

Zweifellos spielen bei diesen Variationsbewegungen die Wasser- 
sättigungszustände der Pflanzen, das Strahlungs- und Austauschklima 
des Standortes eine größere Rolle als man bisher angenommen hat. 

Auch die Nachtstellungen der Blätter von Medicago sativa und Meli- 
lotus albus sind vertikale. Sie sind in drei Varianten zu beobachten: 
1. Abb. 15a, die gleiche wie die Tagesschlafstellung, 2. Abb. 15b, Seiten- 
fieder zusammengeschlagen, Endfieder um 90° gedreht, 3. Abb. 15c, alle 
drei Fiedern wagrecht um 90° gedreht. Variante 2 ist weitaus die häu- 
figste. Stan hat diese vertikalen Nachtstellungen als Mittel zur För- 
derung der Transpiration gedeutet, bzw. sollen diese Stellungen das 
schnelle Betauen der Blätter verhindern und das Abtauen beschleunigen. 
Schon GoEBEL hat diese Deutung in seinen Entfaltungsbewegungen einer 
Kritik unterzogen. Man kann der Srautschen Theorie noch zwei Ein- 
wände entgegenstellen: 1. Ein Bedürfnis für Transpirationserhöhung 
ist wenigstens bei unseren zwei Vertretern (Melilotus und Medicago) 
in Anbetracht ihres Vorkommens gerade an sehr trockenen Standorten 
mit aridem Mikroklima schwer verständlich; 2. zur Zeit, in der haupt- 
sächlich das Abtauen stattfindet (das 2—4 Stunden nach Sonnenauf- 
gang dauern kann), wird schon lange wieder eine andere Blattstellung 
eingenommen, nämlich die, welche in Abb. 14a (8.30 Uhr vorm.) wie- 
dergegeben ist. 








c 17.40 nachmittags 


b 18h mittags 


a 8.20h vormittags 





der Blätter von Melilotus albus. 
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Abb. 14a—c. Die Vi 
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Die Stantschen Deutungen bedürfen einer Revision mittels experi- 
menteller Untersuchungen am natürlichen Standort. Die Berücksich- 
tigung der nächtlichen Ausstrahlung vertikal und horizontal gestellter 
Blattflächen mit ihrem Einfluß auf die Wärmebilanz eines Blattes dürfte 
hierbei gute Dienste leisten. 


Yb & 


Abb. 15a—c. Nachtetellungen der Blatter von } (Blattoberseiten fa Schraffierung 
gekennzeichnet). 
Kompaßstellungen von Blättern. 


Als ich zufällig beim Studium der ökologischen Literatur auf eine 
Notiz über die Entdeckung der Iris pseudacorus als Kompaßpflanze 
durch Ermann gestoßen war, war mein Gedanke der, daß, wenn über- 





Abb. 16a. Iris germanica-Bestände mit Nord-Südorientierung der Blätter, an einem Südhang des 
„Leistengrundes‘‘ in Würzburg. 

haupt eine Iris-Art Kompaßeigenschaft zeigt, die bei Würzburg an 
extrem trockenen, schwer zugänglichen Felshalden auftretende Iris ger- 
manica diese Eigenschaft noch ausgeprägter zeigen müsse als die Wasser- 
und Sumpfpflanze Iris pseudacorus. Das eine größere Vorkommen von 
Iris germanica liegt sogar im Stadtbereich Würzburgs selbst, nämlich an 
den steilen Südhängen des Festungsberges, im sogenannten, wegen seines 
Weines berühmten ,,Leistengrunde“!. Meine Vermutung erwies sich, wie 

1 Herrn Gartenoberinspektor NIEHUS, der mich auf dieses Vorkommen auf- 
merksam machte, sei an dieser Stelle besonders gedankt. Ihm verdanke ich auch 
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Abb. 16c. Ein Iris germanica-Bestand in Nord- 
Südorientierung ebenfalls im ,,Leistengrunde“ in 


ein Seslerietum stand. 
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Abb. 16a, b und c beweisen, 
als richtig. Die Blätter von 
Iris germanica stehen fast 
restlos alle in einer Ebene 
senkrecht zu den Hängen, 
und diese ist die Nord-Süd- 
meridiane. Alle drei Vorkom- 
men finden sich an reinen 
Südhängen, vergebens suchte 
ich in der ganzen Umgebung 
nach Iris germanica an West- 
hangen, so sehr mich interes- 
siert hatte, ob auch in dieser 
Exposition die Blatter Nord- 
Siid orientiert sind oder etwa 
in anderer Richtung. Verein- 
zelt kommen in den Bestän- 
den auch Ost-West orientier- 
ter Exemplare vor. Geht 
man hier der Sache nach, 
so findet man, daß die be- 
treffende Pflanze von nach- 
drängendem Gesteinsschutt 


oder Felstrümmern verschoben oder stark behindert wurde. 
die Mitteilung, daß noch bis 1919 am heutigen Rangierbahnhof Würzburg-Zell 
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Die Mehrzahl der knolligen Grundachsen wächst in der Richtung der 
Hänge bergabwärts, sie liegen dann mehr oder minder in Nord-Südrich- 
tung. Die Blattknospen entspringen den Grundachsen entweder quer 
(Abb. 17) oder längs. Streichen die Grundachsen Nord-Süd, so würden 
im ersten Falle die Blatter in die Ost-Westmeridiane zu stehen kommen. 
Um in die Nord-Siidebene zu kommen, machen die Blatter (Abb. 17) eine 
Drehung um 90°. Im zweiten Falle stehen die 
Blatter von selbst in der KompaBrichtung. 





a 
Abb. 17. Abb, 18. 
Abb.17. Iris germanica mit Drehung der Blatter um 90°, wie sie in KompaBbeständen sehr häufig ist. 
Abb. 18. Lactuca perennis an einem steilen, felsigen Westhang als transversale Kompaßpflanze. 


Symmetrieverhaltnisse wie bei den Entfaltungsbewegungen kénnen hier 
also absolut nicht maßgebend sein. 

An einem reinen Westhang der Ravensburg beobachtete ich ver- 
gangenen Sommer zwei Exemplare von Lactuca perennis, die mit sämt- 
lichen Blättern in der Ost-Westebene standen (Abb. 18). Daraufhin 
unternahm ich einige orientierende Modellversuche mit wassergetränkten 
Pappscheiben, welche an dem betreffenden Westhang in 15 cm Entfer- 
nung vom Boden vertikal in Nord-Süd und in Ost-Westrichtung auf- 
gestellt wurden. Die Ergebnisse sind in Tabelle 16 wiedergegeben. In 
der Mittagszeit gab die Nord-Südserie, am Nachmittag die Ost-West- 
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serie weniger Wasser ab. Die intensivste Bestrahlung erfährt ein reiner 
Westhang im Sommer des Nachmittags. Wiirde hier eine Pflanze in 
Nord-Siidorientierung stehen, so wiirde sie sich gerade der intensivsten 
Bestrahlung am meisten aussetzen. Dabei muB auch die Wärmerück- 
strahlung vom erhitzten Felsboden beriicksichtigt werden. Lactuca 
perennis steht in Abb. 18 mit ihren Blattern in der Ebene der intensivsten 
Einstrahlung des Standortes. Diese Behauptung ist frei von Teleologie. 
Inwieweit die Pflanze von ihrer eigenartigen Raumorientierung Vorteile 
hat oder nicht, sind wir heute noch nicht imstande klar zu definieren. 


Zusammenfassung. 

1. Die Pflanzengesellschaften des Weilenkalks, vor allem das Ses- 
lerietum, erfahren eine Beanspruchung durch Winddrucke, welche für 
allgemeine mitteleuropäische Verhältnisse sehr hoch sind. Messungen in 
11—15 cm Entfernung vom Boden, also im Pflanzenbereich, bleiben in 
keiner Weise hinter Srocxers Wiistenwerten 1925 zurück. Der rege Luft- 
austausch auf dem Würzburger Wellenkalkhängen erklärt sich einerseits 
aus ihrer Exposition zu den vorherrschenden westlichen Advektivströ- 
mungen, andererseits aus den Konvektionsströmungen, welche bei der 
starken effektiven Strahlung des im Sommer ständig der umgebenden 
Luft gegenüber übertemperierten Felsbodens auftreten. 

2. An den Orten geringeren Luftaustausches treten Subassoziationen 
auf, die an Orten des regsten Luftaustausches völlig fehlen. Schon Kraus 
macht darauf aufmerksam, daß das Brachypodietum geradezu als ,, Wind- 
anzeiger‘‘ angesehen werden kann. 

3. Bei der Evaporation bzw. beim Wasserdampfaustausch spielt auf 
unserem Standort der Luftaustausch eine weitaus größere Rolle als die 
übrigen Komponenten, wie Temperatur, Strahlungsintensität u. a. Die 
Orte regen Luftaustausches sind zugleich Orte regen Wasserdampfaus- 
tausches. 

4. Der Expositionsfaktor ist auf unserem Gebiet für Luft- und Wasser- 
dampfaustausch sehr wichtig. Das mikroklimatische Profil auf 8. 773 
zeigt, daß die höchsten täglichen ,,Verdunstungswerte‘‘ im Sommer die 
Südwest- und Westhänge rechts des Maines aufweisen. Das fast aus- 
schließliche Vorkommen der ausgeprägten Xerophytenassoziationen auf 
den Hängen der rechten Mainseite ist also nicht nur geologisch durch die 
dortigen Wellen- und Muschelkalkschichten, sondern auch mikroklima- 

5. Im Sommer 1928 wurden mit dem Wicpschen Schalenevapori- 
meter stündliche, mittägliche Werte gemessen, die SrockERs Maximal- 
werten in Ägypten 1925 ziemlich nahe kamen, 1929 sogar solche, die 
höher waren. Die Tagessummen dagegen blieben stets hinter STOCKERS 
Wüstenwerten zurück. 
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6. Die Transpiration. 

a) Die stiindliche mittagliche T. ination sinon Sundmtdenteet 
Blattfläche (Ober- und Unterseite) ist trotz wüstenähalichen Wasser- 
dampfaustausches der Luft und trotz Randfeldverdunstung fördernder 
Blattformen bei den typischen Wellenkalkxerophyten geringer als bei 
den Mesophyten ganz benachbarter Standorte, auch geringer als bei den 
Wüstenpflanzen STOCKEBs. 

b) Das unter a) Gesagte gilt in verstärktem Maße auch für die mit- 
tägliche hundertfache relative Transpiration. Der Gegensatz Xerophyten: 
Mesophyten (oder besser gesagt Xerotopen : Mesotopen) tritt hier noch 
schärfer hervor. Die Werte sind hier-allgemein niedriger als die gleichen 
STOCKERs, vielfach sogar niedriger als seine Südharzwerte. 

c) Die Bezugnahme der stündlichen, mittäglichen Transpiration auf 
das Frischgewicht der oberirdischen Teile ergibt im Gegensatz zu 
STOCKERS Wüsten-, Seestrand- und Südharzpflanzen höhere Werte. Eine 
Bezugnahme auf das Frischgewicht der unterirdischen Organe würde 
dementsprechende niedrige Werte ergeben. 

d) Ein Charakteristikum der Wellenkalkflora ist ein niedriger Quo- 
tient O : U, das ist das Verhältnis Frischgewicht der oberirdischen Teile : 
Frischgewicht der unterirdischen Teile. Der Quotient O : U ist bei mehr 
als 50% unserer Pflanzen kleiner als 1, d. h. das Frischgewischt der unter- 
irdischen Teile überwiegt das der oberirdischen. Die niedrigsten Werte 
weist eine Gruppe auf, die wir mit dem Namen ,,Rhizomsukkulenten“ 
belegen, hier fällt auch bis zu 87,7% des Gesamtwassergehaltes auf die 
unterirdischen Teile. Der Quotient O : U wirkt sich ganz offensichtlich 
auf unserem Gebiet in jeder längeren Trockenperiode biologisch aus, in- 
dem Pflanzen mit einem Wert kleiner als 1 besser die Trockenheit des 
Standortes überwinden als solche mit Werten über 1, mit Ausnahme 
natürlich der Sproß- und Blattsukkulenten. 

e) Bei der Berechnung der stündlichen mittäglichen Transpiration 
auf den Gesamtwassergehalt einer Pflanze tritt die Gruppe der ,,Rhizom- 
sukkulenten“ besonders scharf hervor. Mit ähnlich niedrigem Wasser- 
umsatz sind nur Sproß-, Stamm- und Blattsukkulenten der Wüsten aus- 
gezeichnet. Die Gruppe verhält sich bei dieser Berechnung ganz wie echte 
Sukkulenten. 

f) Errechnet man, wieviel Quadratdezimeter gesamte transpirierende 
Oberfläche auf 1 g Frischgewicht der unterirdischen Teile trifft, so er- 
reicht die Wellenkalkflora bisher nicht bekannte niedrige Werte. Weder 
Srocxers Südharz-, Heide-, Ostseestrand- noch die Wüstenpflanzen 
weisen ein derartiges Verhältnis von transpirierender Oberfläche zu 
Frischgewicht der unterirdischen Teile auf. 

g) Die „Oberflächenentwicklung“, d. i. das Verhältnis Oberfläche 
oberirdisch : Frischgewicht oberirdisch, und der ,,Sukkulenzgrad“, d. i. 
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das Verhältnis Wassergehalt oberirdisch : Oberfläche oberirdisch, spielen 
im Gegensatz zu den Wiistenpflanzen bei der Wellenkalkflora eine sehr 
geringe Rolle. 

7. Die Untersuchungen über die Spaltöffnungsbewegungen ergaben 
ähnlich den Wüstenpflanzen STOCKErs eine unerwartet lange, tägliche 
Öffnungsdauer der Spalten. Ein allgemeines mittägliches Schließen der 
Spalten wie bei den meisten Mesophyten der Umgebung findet bei den 
Wellenkalkxerophyten nicht statt. 

8. Die Wassersättigungsdefizite der oberirdischen Teile in Tabelle 8 
bringen die große Trockenheit des Standortes und sein wüstenähnliches 
Mikroklima während der heißen Sommermonate zum Ausdruck. Die 
gefundenen Werte sind unerwartet hoch. Die Mittelwerte reihen sich 
zwischen diejenigen ILsıns für die südrussische Steppe und Srockers für 
die ägyptisch-arabische Wüste ein. Die hohen Wassersättigungsdefizite 
bestanden diesen Sommer (1929) wochen- und monatelang mit geringen 
täglichen Schwankungen. Größere Senkungen traten erst nach aus- 
giebigen Regenfällen und eine allgemeine Senkung erst im kühleren und 
feuchteren Herbstwetter ein. Die ,,Rhizomsukkulenten“ fallen durch 
allgemein niedrigere Sättigungsdefizite der oberirdischen Teile auf. 

9. Die Kohlensäureassimilation ist in langen Trockenperioden sehr 
wenig produktiv. Einige Versuchsdaten weisen sogar ganztägige Desi- 
milation nach. Der ,,Nanismus“ der Wellenkalkflora wird nicht nur unter 
dem Gesichtspunkt Transpiration, sondern auch unter dem Gesichts- 
punkt der geringen Produktivität der Kohlensäureassimilation verständ- 
lich, ebenso die hier so häufige Speicherung von Assimilaten in unter- 
irdischen Organen. 

10. Die Häufigkeit variabler und fixer Profilstellungen, Faltungen 
und KompaBstellungen der Blätter zwingt zur Annahme eines Zusam- 
menhanges dieser Raumorientierungen mit den Standortsverhältnissen. 
Bei der Betrachtung dieser Raumorientierungen der Blätter wurde bisher 
nie berücksichtigt, daß für einen Körper in geringer Entfernung vom 
Erdboden, speziell einer Bodenoberfläche mit bestimmten physikalischen 
Eigenschaften, wie sie dem Kalkfelsboden eigen sind, nicht nur die Ein- 
strahlung von Sonne und Himmel, sondern auch die Gegenstrahlung des 
Bodens von Bedeutung ist. Daß die Wärmerückstrahlung des Wellen- 
kalkbodens ganz enorm sein muß, geht ohne weiteres aus den von Kraus 
und mir gemessenen hohen Bodentemperaturen hervor. 

11. Modellversuche ergaben, daß mit der Profilstellung einer ver- 
dunstenden Fläche nicht unter allen Umständen eine geringere Wasser- 
abgabe verbunden ist als mit Horizontalorientierung. Der Gesichtspunkt 
»Wasserabgabe‘ verliert daher bei der Erklärung der Profilstellung 
wesentlich an Bedeutung. Bei einer gewissen Höhe des Sättigungsdefizits 
verharren auf unserem Gebiet Variationsblätter wochen- und monatelang 
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in der mittäglichen Profilphase, d. h. die variable Profilstellung ist zu 
einer fixen geworden, wie sie bei den übrigen Pflanzen so häufig ist. 

Da die Produktivität der Kohlensäureassimilation in hohem Maße 
von (Blatt-) Temperatur und, wie ILsın nachgewiesen hat, auch von der 
Wassersättigung einer Pflanze abhängt, so ist sehr verständlich, wenn 
NUERNBERGK zur Deutung der Tagesschlafstellung den Gesichtspunkt 
Assimilation bzw. Desimilation heranzieht. 

12. Die nächtliche Vertikalstellung der Blattspreiten von Melilotus 
albus, Medicago sativa und falcata als Mittel zur Transpirationserhöhung 
zu deuten, wie dies STAHL getan hat, stößt vom ökologischen Standpunkt 
aus auf schwere Bedenken. Zugegeben, daß ein Blatt infolge geringerer 
Ausstrahlungsmöglichkeit in Profilstellung sich später mit Tau beschlägt 
als in Horizontallage, so stößt doch die Deutung der Profillage als Mittels 
zum schnelleren Abtauen deswegen auf Schwierigkeiten, weil zur Zeit des 
Abtauens schon lange wieder eine andere, mehr horizontal orientierte 
Blattstellung.durchweg zu.beobachten ist. 

13. Neu entdeckt wurde als Kompaßpflanze (Nord-Süd orientiert) 
Iris germanica. Lactuca perennis wurde an einem steilen Westhang mit 
sämtlichen Blättern als transversale Kompaßpflanze beobachtet. Modell- 
versuche mit durchfeuchteten, Nord-Süd und Ost-West orientierten 
Pappscheiben ergaben, daß an dem betreffenden Standort (Westhang) 
die Nord-Südserie mittags weniger, dafür nachmittags mehr, die Ost- 
Westserie mittags mehr, dafür nachmittags weniger Wasser abgaben. 
Die Modellversuche sind nur als orientierende Vorversuche anzusehen. 
Sie lassen immerhin erkennen, daß das Kompaßpflanzenproblem ein 
ökologisches Problem ist. 


Vorliegende Arbeit wurde auf Anregung von Herrn Professor Dr. 
Hans BURGEFF unternommen, dem ich für viele wertvolle Anregungen 
und Ratschläge, sowie für die weitgehende Unterstützung, die er mir 
stets angedeihen ließ, zu großem und bleibendem Dank verpflichtet bin. 
Herr Privatdozent U. WEBER hat mir in dankenswerter Weise die Kennt- 
nis der einschlägigen Literatur erleichtert, und Herrn Dr. KESSLER, Leiter 
des Instituts für Klimaforschung in Trier, verdanke ich wertvolle Auf- 
klärungen in meteorologischer Hinsicht und Überlassung meteorologi- 
scher Literatur. 
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KURZE MITTEILUNGEN. 


(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Landwirtschaftlichen 
Akademie zu Gorki [WeiBruBland]). 


ÜBER DIE GELBEN BEGLEITSTOFFE 
DES PROTOCHLOROPHYLLS. 


Von 
T. N. GODNEW und S. K. KORSGHENEWSKY. 
(Eingegangen am 17. März 1930.) 


In unserem Artikel (1) ,,Über die Bildung des Chlorophylls und seiner 
Begleiter in wachsenden Blättern von Tilia cordata‘‘ versuchten wir 
nachzuweisen, daß nicht nur in den vollständig ausgewachsenen, sondern 
auch in sehr jungen und sogar in den Blättern noch nicht entfalteter 
Knospen, welche nur Spuren von Chlorophyll aufwiesen, der grüne Farb- 
stoff stets von dem gelben Carotin und Xanthophyll begleitet wird. Das 
Verhältnis der Summe der grünen Farbstoffe zu derjenigen der gelben 


und desgleichen das Verhältnis < sind nur in den allerersten Stadien 


Schwankungen unterworfen, weiterhin aber bleiben sie bis zum Herbst 
annähernd konstant. Eine Erklärung dieser Erscheinung läBt sich, wie 
wir glauben, in der von einigen Forschern ausgesprochenen Ansicht, daB 
zwischen Chlorophyll einerseits und den Carotinoiden andererseits ein 
genetischer Zusammenhang bestehen miisse, finden. Diesen Zusammen- 
hang kônnen wir uns vorstellen in Ubereinstimmung mit den Arbeiten 
von G. FIscHER (2), PUMMERER, ZECHMEISTER u. a. oder als eine Bildung 
einer Phytolgruppe aus einem Teil der Moleküle der Carotinoide, oder 
aber annehmen, daB sie gemeinsam einem einzigen Ausgangsstoffe ent- 
springen. EULER (3) und HELLsTRôM veröffentlichten unlängst eine 
äußerst interessante Auffassung über die Möglichkeit eines Uberganges 
desjenigen Molekiilteiles eines Carotinoids, welcher konjugierte Doppel- 
bindungen enthält, in den zentralen Teil des Farbstoffmoleküls in einen 
Porphinkern, unter Einwirkung von Derivaten der salpetrigen oder 
Hydroxamsäure. 


So bestechend diese Auffassung zunächst scheint, hat sie jedoch, wie uns 
dünkt, den Nachteil, daB aus einem Carotinoidenmolekiile sich nur ein ganz 
einfaches Porphin mit Wasserstoff in den Pyrrolkernen, statt ihrer natiirlichen 
Substituenten (Methyl, Athyl, Propionyl usw) bilden kann; die Wasserstoff- 
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atome müßten weiterhin gegen diese Radikale ausgetauscht werden, eine Reak- 
tion, deren Stattfinden im Organismus wir uns nur schwer vorstellen kénnen. 
Einfacher läßt sich, von der Anschauung H. Fiscuers über die Gestaltung der 
im Organismus vorhandenen Pyrrolringe ausgehend, analog der Knorrschen 
Synthese, und ihrer nachfolgenden Kondensation mit HCOOH, oder, wie wir 
nachzuweisen suchten, mit HCOH nach dem Schema Leukophyll—> 
yll eine Vorstellung gewinnen. Die Phytolgruppe 

muß dabei aus Carotin entstehen. 

Welche von diesen möglichen Annahmen man aber auch gelten lassen 
wollte, wir würden immer noch deutlich einen genetischen Zusammenhang 
zwischen Chlorophyll und Carotinoiden bestätigt finden, daß nicht nur das 
Chlorophyll, sondern auch sein Vorgänger in den Plastiden, das unlängst von 
Noack (4) untersuchte Protochlorophyll, ebenso von gelben, mit Xanthophyll 
und Carotin identischen Stoffen begleitet sind. Nicht ohne Interesse dürfte 
die gefundene Tatsache sein, daß das Verhältnis - im Vergleich zu sei- 
nem gewöhnlichen Wert, unter Annäherung an die EuLERschen Zahlen- 
angaben für die früheren Stadien bei der Entwicklung von Gerstenkeimen, 
bei Lichtausschluß stark herabgesetzt ist. 


Versuche. 

Bei der Verseifung eines ätherischen Auszugs fein gemahlener, derber 
Schalen von Luffasamen zeigt sich, daß die ätherische Lösung nicht farb- 
los, sondern ziemlich intensiv gelb war, ganz ähnlich wie bei Chlorophyll- 
verseifung. Der Rückstand der im Vakuum eingedunsteten Lösung 
wurde in Petroläther gelöst und zwischen Petroläther und Methylalkohol 
nach WILLSTÄTTER fraktioniert. Es ergab sich, daß er zwei Pigmente 
enthält: Das eine (nur einen sehr geringen Teil, etwa :/,,, betragend) löst 
sich in Petroläther, das andere geht in Methylalkohol über. Das erste 
war in seinem Verhalten zu Lösungsmitteln und allen benutzten Reagen- 
zien, ferner nach der spektroskopischen Untersuchung inSchwefelkohlen- 
stoff und Alkohol, ganz analog dem Carotin. Das zweite, aus Methyl- 
alkohol kristallisiert, gab die von WILLSTATTER beschriebenen schwalben- 
förmigen Prismen von Xanthophyll. Es löst sich spielend leicht in 
Chloroform, schwer in Alkohol, ist fast unlöslich in Schwefelkohlenstoff, 
unlöslich in Petroläther und Wasser. Die Farbenreaktionen der Chloro- 
formlösung mit H,SO, und SbCl, verlaufen ganz entsprechend wie bei 
Xanthophyll. Spektroskopisch war es auch mit Xanthophyll identisch. 


Quantitative Bestimmung. 
I. Versuch. 

200 g derber, fein gemahlener Schalen von Luffasamen wurden vollkommen 
auf der Nutsche mit 1 Liter 85%igem Aceton extrahiert und mit Äther nach- 
gewaschen. Die schön rot fluoreszierende Lösung wurde mit Äther versetzt und 
hierauf mit Wasser, bis sich zwei Schichten bildeten. Die farblose Wasser- 
Acetonschicht wurde abgeschieden, die Ätherlösung wurde 6mal mit Wasser 
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gewaschen, getrocknet und nach der von WILLSTÄTTER und SToLL angegebenen 
Methode mit CH,OK verseift. Diese Operation wurde 2mal wiederholt und die rote 
Protochlorophyllinlösung von der nunmehr gelben Ätherschicht abgeschieden. 
Letztere wurde getrocknet und im Vakuum eingedunstet, der Rückstand wurde 
in Petroläther gelöst, woraus das Xanthophyll durch Behandlung mit 85, 90-, 
92%igem Methylalkohol abgeschieden wurde. Die vereinigten Alkohollösungen 
wurden mit Äther vermengt und durch allmählichen Zusatz von Wasser ent- 
mischt. Die Ätherlösung wurde getrocknet, bis auf 100 ccm gebracht und in 
Bürkers Kolorimeter mit Bichromat nach WILLsTÄTTER verglichen. 

Es ergab sich, als Mittel von vier Bestimmungen, daß 100 g des Materials 
5,26 mg Xanthophyll enthalten, 1 kg also 26,1 mg. 

Die petrolätherische Lösung des Curetins wurde ebenfalls auf 200 ccm ge- 
bracht und mit Bichromat verglichen. 

200 g enthalten nur 0,360 mg Carotin, also 1,8 mg auf 1 kg des Materials. 


© = 0,069. 
z 


II. Versuch. 
0,5 g fein präparierte innere grüne Häutchen von Luffasamen wurden mit 
d zerrieben und auf eine kleine Nutsche mit 100 ccm 85% igem Aceton 
vollkommen extrahiert, wie oben bearbeitet und die Carotinoide quantitativ 
bestimmt. 
0,5 g enthalten 2,39 mg Xanthophyll; 0,143 mg Carotin. 1 kg enthält 4,78 g 
Xanthophyll; 0,286 g Carotin. 


€ - 0,059. 
x 
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ZUR KENNTNIS DER KARBONATASSIMILATION 
DER WASSERPFLANZEN. 
Von 
Kart ARENS. 
(Eingegangen am 17. April 1930.) 


Gelegentlich fiel mir auf, daß die Blätter mancher Wasserpflanzen 
nur auf der Oberseite allein mit Kalk inkrustieren, eine Erscheinung, die 
wohl schon beobachtet, aber nie eingehender gewürdigt wurde. Diese Be- 
obachtung nahm ich vor fast 2 Jahren zum Ausgangspunkt einer Unter- 
suchung, die im Zusammenhang mit den bei der Assimilation von 
Ca(HCO,), sich abspielenden Vorgängen die Ursache der Kalkinkrusta- 
tion klären sollte. Da mir von den nunmehr vorliegenden Befunden 
manche von einiger Tragweite zu sein scheinen, will ich hier in aller Kürze 
darüber einiges vorläufig berichten, ohne die zahlreiche einschlägige 
Literatur näher zu berücksichtigen und ohne auf Methodik und Einzel- 
daten hier besonders einzugehen. 

Zuerst suchte man die Kalkinkrustation mit einer Sekretion von 
Alkali zu erklären (Hassack'). Eine zweite Theorie, die besonders von 
RUTTNER? und anderen vertreten wird, nimmt an, daßausder Lösung von 
Ca(HCO,), elektiv in der Hauptsache die Karbonationen bei der Assi- 
milation aufgenommen werden, während die im Überschuß in der Lösung 
verbleibenden Ca-Ionen für die Bildung eines Niederschlages aus CaCO, 
verantwortlich sind. Jedoch eine genaue Prüfung der für diese Erklä- 
rungsmöglichkeiten ins Feld geführten Daten ergibt, daß keinerlei 
strikter Beweis für die Richtigkeit der einen oder anderen Auffassung 
bislang vorliegt. 

Zur exakten Klarstellung dieser immerhin wichtigen Frage erschien 
mir gerade die Untersuchung von Wasserpflanzen mit einseitiger In- 
krustation besonders geeignet, und zwar verwandte ich vorzüglich Zlodea- 
und Potamogeton-Arten. 

Legt man Blätter solcher Pflanzen, die sich unter allen Bedingungen 
nur auf der morphologischen Oberseite mit einer Kruste aus CaCO, be- 


1 Hassack, C.: Unters. aus d. bot. Inst. Tübingen. 2. 1887. 
2 RUTTNER, FR.: Sitzgsber. Akad. Wissensch. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 130. 
1921. 
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decken, die Unterseite nach unten gekehrt, auf eine Lösung von 
Ca(HCO,). und gibt auf die nicht benetzte Oberseite Tröpfchen von 
Aqu. dest. + Phenolphthalein, so tritt im Licht eine starke Rötung auf, 
die im Dunkelversuch unterbleibt. Macht man den gleichen Versuch mit 
Blättern in der umgekehrten Lage, so tritt niemals eine Rötung ein, d.h. 
es entsteht kein Alkali. Interpretation: Nur die Oberseite der Blätter ist 
befähigt, Alkali zu bilden. 

Bringt man die Blätter in der zuerst genannten Lage auf Aqu. dest. 
und verfährt wie oben, dann ist unter Berücksichtigung einiger Um- 
stände nie eine Rotfärbung zu beobachten. Wenn man nun die Blätter 
in der nämlichen Lage auf eine Lösung von Ca(HCO,), legt, und zwar so, 
daß die eine Hälfte der Unterseite mit Vaseline überzogen ist, so entsteht 
nur dort auf der Oberseite eine alkalische Reaktion im Aqu. dest., wo die 
Unterseite keinen Überzug trägt. Erklärung: Damit auf der Oberseite 
des Blattes Alkali gebildet werden kann, muß offenbar die Unterseite mit 
Ca(HCO,) in Berührung kommen. 

Untersucht man die auf das unbenetzte Blatt gebrachten Tropfen 
Aqu. dest. qualitativ auf Ca, so findet man die Reaktion positiv in den 
Fällen, wo in obigen Versuchen die Rötung des Phenolphthaleins eine 
Alkalisierung anzeigte; sie ist negativ überall dort, wo der Indikator 
farblos blieb. Deutung: Alkalibildung und Auftreten von Ca gehen 
parallel und stehen eventuell in direktem Zusammenhang. 

Bei geeigneter Wahl der Versuchsanordnung gelingt es, ein solches 
Blatt als Membran zwischen zwei abgegrenzte Flüssigkeitsvolumina zu 
schalten. Gibt man in das der Unterseite zugekehrte Gefäß (— Gef. 1) 
eine Lösung mit abgemessenem Gehalt an Ca als CaCO, Ca(HCO,), und 
in das an die Oberseite grenzende (— Gef. 2) Aqu. dest., dann nimmt; bei 
fortlaufender Kontrolle der elektr. Leitfähigkeit diese im Licht in der 
ersten Flüssigkeit ab und in der zweiten zu (Aqu. dest.), wobei mit die- 
ser Zunahme der Indikator gleichzeitig eine Steigerung des py anzeigt. 

Führt man bei der gleichen Versuchsanordnung quantitative Mikro- 
analysen auf Ca durch, so ist im Hellversuch das Ergebnis: Zunahme des 
Ca:Gehalts in Gefäß 2 und Abnahme in Gefäß 1. Im Gegensatz zu dem 
oft sehr erheblichen Ca-Transport bei der Assimilation kann in den Dun- 
kelkontrollen in der gleichen Zeit weder eine Zu- noch eine Abnahme des 
Ca auf der einen oder anderen Seite nachgewiesen werden, d. h., wenn der 
Faktor der Ca-Speicherung ausgeschaltet wurde. Nebenbei sei noch be- 
merkt, daß diese aktive Sekretion von Ca selbst gegen ein Konzentra- 
tionsgefälle der Außenlösungen vonstatten geht. 

Die unter größtmöglicher Ausschaltung von Fehlerquellen durch- 
geführten Untersuchyngen lassen folgendes als gesichert erscheinen. 
Oberseitig mit Ca inkrustierende Blätter nehmen von der Unterseite 
Ca(HCO,;), (eventuell noch CaCO;) offenbar als ganzes Molekül auf, ver- 
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werten bei der Assimilation das Karbonation und geben auf der Oberseite Ca 
aktiv ab, weshalb sich solche Blätter nur auf der Oberseite mit ausgefälltem 
CaCO, bedecken. Da das py auf der Oberseite im aqu. dest. nahezu 12 er- 
reicht, kann Ca nicht als CaCO,, sondern nur als Ion, als CaO oder als 
Ca{OH),, abgegeben werden. Die Richtung dieser mit der Assimilation ver- 
bundenen Ca-Wanderung durch das Blatt ist durch dessen physiologische 
Organisation festgelegt. 

Dem Potamogeton- oder Elodea-Typus folgen eine Anzahl unterge- 
tauchter Wasserpflanzen mit dorsi-ventral ausgebildeten Blättern. Für 
die Assimilationsorgane von mehr oder weniger radiärem Bau, die all- 
seitig inkrustieren (Ranunculus, Ceratophyllum und andere) ist ebenfalls 
mit größter Wahrscheinlichkeit eine aktive Sekretion von Ca anzu- 
nehmen, zumal auch hier Versuchsserien für die Aufnahme und Abgabe 
von Ca bevorzugte Orte wahrscheinlich machen, wenn sich auch nicht 
gleich ganze, vollkommen morphologisch differenzierte Flächen physio- 
logisch verschieden verhalten. 

Es wäre nun nach dem Gesagten, ohne auf andere Befunde einge- 
gangen zu sein, manche Gelegenheit, zur vorhandenen Literatur kritisch 
Stellung zu nehmen, über Permeabilität, Wanderungsvorgänge und Ex- 
kretion, die kaum allein durch Diffusionserscheinungen bedingt sind, des 
längeren zu diskutieren. Doch soll dies einer demnächst an dieser Stelle 
erscheinenden Arbeit vorbehalten sein, die sich eingehender, als es in 
dieser Mitteilung möglich war, mit dem Problem der Karbonatassimila- 
tion und den damit im Zusammenhang stehenden Fragen (Exkretion, 
Manganniederschläge, Hydropoten und anderen) befaßt. 
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